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THE “PRE-METAPHASE STRETCH” AND KINETOCHORE 
ORIENTATION IN PHASMIDS. 


By 
SaLLy HuGHeEes-ScHRADER. 
With 33 figures. 
( Received July 1, 1946.) 


The discovery of the “pre-metaphase stretch” in phasmids adds 
another to the many links connecting this family of Orthoptera with 
the mantids. In the latter group this curious stretching of the chromo- 
somes characterizes the male meiotic prophase in most of the 
species thus far investigated (WHITE, 1941, HuGHES-SCHRADER, 1943 b). 
It consists in the sudden separation of the kinetochores of the biva- 
lents and their movement toward opposite poles of the developing 
spindle. In the process the chromosome arms are forcibly stretched 
between the separating kinetochores. The resulting configurations 
bear a superficial resemblance to irregular anaphases. But the direc- 
tion of the movement is soon .reversed, — as the chromosomes resume 
their contraction and move to the equator where a typical metaphase 
arrangement is assumed. Only then does the real anaphasic disjunc- 
tion occur. Obviously these phenomena bear significantly on several 
aspects of the mitotic mechanism. For their analysis it is desirable 
to secure as wide as possible a range of data on the morphological 
expression of such kimetochore-center relations in various organisms. 
The present report establishes the occurrence of the pre-metaphase 
stretch as a regular process in male meiosis in six species of phas- 
mids. While similar in essentials to the same. process in mantid 
meiosis, significant differences exist, — notably in its timing relative 
to meiotic stage, and its expression, in one species, in the second as 
well as the first meiotic division. 


Materials and methods. 

The present study is preliminary in intention; only ome or two 
individuals of each species have been examined. However all six spe- 
cies sampled proved well adapted to cytological-analysis, and remar- 
kably uniform in the essential processes of the pre-metaphase stretch. 
Since in addition the large size of the phasmid testis and wide range 
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of stages afford an abundant material on each individual, the main 
‘cytological features may, I think, be regarded as established. 

I am greatly indebted to Dr. James A. 'G. REHN of The Academy of 
Natural Sciences of Philadelphia for the determination of the species 
and for much helpful discussion. It is a pleasure also to thank 
Dr. ALEXANDER SkuTcH of the Finca de los Cusingos, Costa Rica, and 
Dr. T. A. GRANT then Director of the U.S. Rubber Experiment Station 
in Turrialba, Costa Rica, for hospitality of great assistance in the 
field work. 

The following forms have been studied. Pseudophasma menius 
Westwood is common in lowland forests of eastern and western Costa 
Rica; adult males were taken in Turrialba, April 23, 1944, and from 
Finca de los Ousingos, near San Isidro del General, May 4th, 1944. 
An adult male of a new species, Isagoras schraderi RHEN, was col- 
lected on Barro Colorado Island, Oanal Zone, December 27, 1939; 
adult and juvenile males of a second species, Isagoras subaquilus 
REHN from Finca de los Cusingos, Costa Rica, May 4th, 1944. A third 
species of Isagoras from Turrialba, Costa Rica, April 23, 1944, is 
represented by a juvenile male for which specific identification must 
await further material. The same holds true for adult males of Oncoto- 
phasma sp. collected at Siquirres, Costa Rica, May 21, 1944, and 
Bostra sp. at Turrialba, Costa Rica, April 19, 1944. 

In the case of the new species and in those for which specific 
determinations are as yet impossible, careful drawings of the chromo- 
some complements will be given to facilitate identification in any later 
studies. The chromosomes of Oncotophasma sp. and Bostra sp. are 
figured in this report; those of the three Isagoras species and of 
Pseudophasma menius will be recorded in a study of the unequal 
bivalents encountered in these species to be published separately. 

Fixation of the material was in Samfelice and Bauer’s modification 
of Allen’s Bouin. Iron hematoxylin, Smith’s modification of Newton’s 
gentian violet, and the Feulgen reaction were used in staining, — with 
erythrosin after gentian violet and fast green after Feulgen as counter- 
stains to bring out nuclear membrane and spindle. 


General Course of Meiosis. 


Spermatogenesis in the true males of normally bisexual species 
of phasmids has been described in a series of studies by FAVRELLE 
(1934, 1935) and CappE DE BaILLON and DE VICHET (1940), and in the 
earlier reports of DE SINETY (1901) and JorpaAN (1908). Typically 
orthopteran, it evinces special affinities with mantids and blattids. The 
rare males of normally unisexual species and races, on the other hand, 
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present a highly abnormal meiosis culminating in complete de- 
generation of the spermatids at an early stage of spermiogenesis 
(CapPE DE BAILLON, FAVRELLE, and DE VICHET, 1938, CaPPE DE 
BAILLON and DE VICHET, 1940). In their cytology the six species of 
the present report conform closely to the normally bisexual type. No 
evidence of ‘intersexuality is apparent; meiosis is regular; abundant 
material of late spermiogenetic stages is available in all, and in none 
does any degeneration of spermatids or sperm occur. 

So uniform in the features of meiosis are the species.here under 
consideration that the account which follows will apply to all. Specific 
differences in chromosomes and in the expression of the pre-meta- 
phase stretch will then be considered separately. 

A typical monopolar bouquet forms at leptotene and persists 
through zygotene. In Pseudophasma menius these stages are extra- 
ordinarily cleaz and it can be seen that zygotene pairing is ‘initiated 
at the polarized ends and extends thence through the rather stiffly 
extended and evenly spaced loops. The bouquet orientation disappears 
as pachytene is attained. 

There follows a prolonged uncoiling of the chromosomes to a 
highly extended state almost approaching that of the resting nucleus. 
This stage, the “repos postsyndetique” of DE SINETy, observed also by 
FAVRELLE, correspondends to the diffuse, “confused”, or non-staining 
stage found in certain mantids, and in many other organisms, and is 
of considerable duration. In the ensuing phase of contraction the 
process of nucleination is apparently delayed so that the bivalents do 
not again become sharply stainable until a late diplotene or diakinetic 
stage. 

The breakdown of the nuclear membrane and the formation of the 
spindle is accompanied by the pre-metaphase stretching of the biva- 
lents, and is followed by their contraction and congression at the 
equator. These phases will be described separately for the different 
species. The first division, interkinesis, and second division are of 
orthodox character. 

In all species, with the exception of Isagoras schraderi, the sex 
chromosome mechanism is of the X-O type. The X, heterochromatic 
throughout meiotic prophase, undergoes a normal conflexion and its 
appressed ends are polarized like the autosomes in leptotene and 
zygotene. During the diffuse period the X remains tightly coiled, or 
in certain species develops a vesiculate appearance. During the pre- 
metaphase stretch the X is oriented toward one pole and fimally takes 
up.a position on the periphery ofthe spindle at some distance from the 
equator.. It passes with undivided kinetochore to one pole in the first 
division and orients and divides in normal fashion at the second.. 

1* 
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The foregoing observations confirm those of earlier students of the 
phasmids, with the exception of the processes involved in pre-meta- 
phase stretch and congression. The points of difference can, I believe, 
be harmonized and will be dicussed after the presentation of the 
detailed data on the pre-metaphase stretch in the various species. 


Bostra sp. 


The diploid number of the male is 35, comprising an enormous 
unpaired X some four times the length -of the largest autosome, 5 pairs 


& 
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All figures drawn with camera lucida at table level with Zeiss 2mm., n. a. 1,3 obj. and 10x oc., 


enlarged with pantograph; magnification as reproduced ca 1215x. 


Figures 1 to 4. Bostra sp. 


Figure 1. Spermatogonial metaphase; large unmated X at upper right. FEULGEN. 
Figure 2. Metaphase I, polar; 17 bivalents plus X; X at upper right. FEULGEN. 
Figures 3 and 4. Metaphase II, with 17 and 17 plus X chromosomes respectively. FEULGEN. 


of long and 12 pairs of shorter autosomes (fig. 1). The kinetochore is 
median in the X, median or subterminal in most of the autosomes, — 
its precise position not being discernible in the smallest elements. First 
metaphase (fig. 2) shows 17 autosomal bivalents and the X which 
passes to one pole giving the two types of secondary spermatocytes 
shown in figures 3 and 4. The X chromosome, heterochromatic 
throughout meiotic prophase, undergoes normal polarization and con- 
flexion; its arms frequently evince extreme relational coiling. FAVRELLE 
(1934) has interpreted similar configurations in the equally large X 
of Phobaeticus sinéty as indicative of a precocious split rather than 
conflexion. In Bostra there can be no doubt of the reality of con- 
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flexion; it is particularly clear im the diffuse stage as the two arms 
of the X unfold. In favorable preparations the two chromatids of each 
arm can also be distinguished. 

When first sharply stainable on emergence from the diffuse stage, 
the bivalents are already in diakinetic form (fig. 5). Typical rings and 





Figures 5 to 8. Bostra sp.; certain bivalents and details of spindle omitted for clarity. 
Figure 5. Diakinesis; ring and cross shaped bivalents opening cut, and distributed, at random; nuclear 
membrane intact and spindle not yet formed. FEULGEN and fast green. 

Figure 6. Early stage of stretch, some bivalents not yet oriented, others with kinetochores in active 
poleward movement. FEULGEN and fast green. 

Figure 7. Post stretch congression of bivalents; nucleination of chromosomes delayed. .FEULGEN. 
Figure 8. Metaphase congression completed; bivalents in final contracted form. FEULGEN and fast 
green. 
open crosses predominate. Nucleination is so delayed relative to con- 
traction that individual chromatids cannot be traced before the open 
cross stage,—so that evidence of chiasmata is indirect. Although of 
short duration, and not amalyzable in its inception, there can be no 
doubt that this stage corresponds to the orthodox diakinesis of salta- 
torial Orthoptera. The plane of separation between homologous 


kinetochores has no reference to the future spindle axis, as is appa- 
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rent in the random orientation of the bivalents, the absence of visible 
division centers, and the intact condition of the nuclear membrane 
(fig. 5). This first movement of the kinetochores is thus a part of the 
regular diakinetic opening out process — quite distinct from the move- 
ments involved in the premetaphase stretch which immediately 
follows. 

Astral rays now form defining the already well-separated centers; 
the nuclear membrane disappears, and simultaneously the central 
spindle fibers appear in the nuclear area. Therewith the kinetochores 
of each bivalent orient toward opposite poles and begin an active pole- 
ward movement (fig. 6). Pronounced stretching of the chromosomes 
results, until in the shorter elements only an attenuated terminal 
connection persists between the homologues. Orientation and poleward 
movement occur irrespective of position ‘iin the nuclear area, so that 
both kinetochores of a stretched bivalent may lie between equator and 
one pole. Stretching is most extreme, however, in whatever bivalents 
happen to be in the equatorial region as the spindle forms. Duration 
of the stretch is brief; at its conclusion contraction of the chromo- 
somes iis resumed and each bivalent moves as a unit, with orientation 
unchanged, toward the equator. In the initial orientation, the pole- 
ward movement, and the subsequent contraction and congression the 
bivalents are asynchronous,—so that the resulting nuclear con- 
figurations suggest abnormal anaphases without prior metaphase con- 
gression. 

The rate of nucleination of the chromosomes varies in different 
cysts, but is usually the same for all cells within a given cyst. Fig. 7 
is typical of delayed nucleination; it shows a late stage in congression, 
most of the bivalents having reached the equator while the chromo- 
somes are still tenuous and delicate. But whatever the rate, con- 
traction continues and staining intensity increases until the compact 
darkly staining condition shown in fig. 8 is attained. Congression is 
always ultimately completed; regular plates are formed,—and ana- 
phasic separation never occurs until the compact condition is attained. 
As in parallel stages in mantids, chromosomal fibers are difficult to 
distinguish from continuous spindle fibers,— but they may frequently 
be demonstrated during the stretching process. The subsequent con- 
gression thus takes place against any pull exerted by them. 


Isagoras subaquilus. 

The chromosomes of the male number 27, including 13 pairs of 
autosomes and an unpaired X. Of the autosomes, one pair with median 
kinetochores is of relatively enormous size. The second largest pair 
is hheteromorphiic. 
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Diakinesis, pre-metaphase stretch, and congression for first meta- 
phase closely parallel corresponding stages in Bostra. A variation of 





Figures 9 to 12. Isagoras subaquilus. 


Figure 9. Diakinesis. Gentian violet. 
Figure 10. Initiation of stretch; nuclear membrane perforate at poles as spindle forms. Bivalents 
in process of orientation to centers. FEULGEN and fast green. 
Figure 11. Mid stretch; spindle formation completed, and all but one bivalent stretched. FEULGEN 
and fast green. 
Figure 12. Metaphase plate formation completed; one heteromorphic bivalent at top focus, center; 
chromosomal fiber from X; (one overlapping bivalent omitted for clarity). FEULGEN and fast green. 


especial interest’ is the persistence of the nuclear membrane around 
much of the nucleus during the stretch stage. In sectioned nmclei it 
often appears intact after orientation and stretch are under way. 
Careful focussing on uncut nuclei shows that in such cases the 
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nuclear membrane is depressed and disintegrating in the polar regions. 
Fig. 10 shows an optical section through such a nucleus; the meni- 
brane is perforate in the areas underlying the centers. A swelling of 
the remainder of the nucleus, compensating for the polar depressions, 
gives at most foci the impression of an intact membrane. I emphasize 
this detail because a similar condition may explain the appearance of 
stretch phenomena within an intact membrane in Pycnoscelus 
(MaTTHEy, 1945, discussed later). 

Incidental reference may be made to the fact that the huge V shaped 
autosomes would seem to have approached the maximum size compat- 





Figures 13 and 14. Isagoras subaquilus. 


Figure 13. Precocious division and orientation of kinetochores prior to second metaphase. Gentian 
Figure 14. Metaphase II; regular plate cust tiie the precocious kinetochore-center reaction 
Gentian violet. 
ible with a smooth functioning of the spindle mechanism. If the 
iarge ring form which this bivalent invariably assumes at diakinesis 
happens to lie with its interkimetochoric axis parallel to the long axis 
of the developing spindle as in fig. 9, orientation and stretch proceed 
easily as in fig. 11. Equally often, however, its kinetochores have 
separated in a line at right angles to the spindle axis .as in fig. 10. 
In such cases its orientation in the elongating and narrowing spindle 
appears difficult, since late stretch stages show this bivalent delayed 
in orientation and lying athwart the spindle axis with a disproportio- 

nately high frequency. 

Of especial significance in this species is the evidence that in the 
second meiotic division also a precocious orientation of kinetochores 
to centers precedes congression in a metaphase plate. This unprece: 
dented occurrence is unique in my experience; if it ever occurs in the 
other phasmids and mantids thus far investigated, it must be very in- 
conspicuous. Second prophase, following an interkinetic resting stage, 
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is orthodox, and at its close the typical prometaphase chromosomes 
lie scattered at random through the nucleus. Spindle formation and 
breakdown of the nuclear membrane are simultaneous. Thereupon, 
iust as in the first division, an immediate response of kinetochores 
to centers becomes apparent (fig. 13). Division, as well as orientation, 
of the kinetochores is here involved. The actual division is difficult 
of demonstration, but is clearly imdicated by the non-staining gap 
which appears between chromatids at the point of their former junc- 
tion. Unlike the pre-metaphase stretch of the first division no pronoun- 
ced poleward movement of kinetochores follows this precocious 
orientation; at its extreme, separation between daughter kineto- 
chores is slight (mid-right and mid-left chromosomes, fig. 13). This 
stage is transitory and iis invariably followed by a movement of the 
divided and oriented chromosomes to the equator where a regularly 
spaced metaphase configuration is assumed (fig. 14). 


Isagoras schraderi. 


The male of this species is unique among phasmids thus far studied 
in the reversion of the XO to the XY sex chromosome mechanism. 
A description of this and certain unequal autosomal bivalents 
encountered in other species is presented separately. The chromo- 
some complement of 34 comprises 16 pairs of autosomes plus X and Y. 

The typical phasmid sequence of pre-metaphase stretch, con- 
traction and congression is repeated in Isagoras schraderi (figs 19 
and 20). Two variants of interest should be noted. First, as in Bostra 
sp., the rate of nucleination of the chromosomes relative to their stage 
of contraction from the diffuse condition varies from cyst to cyst. 
Thus fig. 17 depicts a late congression stage in which the chromo- 
somes are still extremely tenuous, while those of fig. 18, in an earlier 
phase of congression, are already far more robust and stain more 
intensely. 

The second variation is a delay in the elongation of the spindle 
which in most species immediately follows its formation. Such growth 
in spindle length has been shown in the mantids (HuGHES-SCHRADER, 
1943 b) to be one factor in the stretching of the chromosomes. The 
operation of an additional factor, independent of spindle elongation, 
is there evident in the discrepancy between the distance traversed by 
homologous kinetochores in their poleward movement and the amount 
of elongation undergone by the spindle in the same period. In the 
phasmids the bulging, rounded contours of the polar regions of the 
spindle plus the small size and variable stainability of centrioles 
preclude accurate measurement of spindle length. However, the delay 
in spindle elongation in Isagoras schraderi shows indirectly that the 
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second factor is operative here also. The large unequal sex chromo- 
some bivalent frequently lies in a vesicle partially separated from the 
rest of the nucleus. Occasionally the spindle forms to one side of this 
vesicle, and yet the kinetochores of the sex dhromosomes move toward 
its poles (figs. 15 and 16). 





8 : 20 


Figures 15 to 20. Isagoras schraderi. 


Figures 15 ogg 16. Early stages in stretch; sex bivalent in vesicle at left—its kinetochores react wad 
centers. Gentian violet and erythrosin. 

Figure 17. Post stretch congression; nucleination of chromosomes retarded. Gentian violet. 
Figure 18. Stretch stage, earlier than preceding but with nucleination farther advanced. Gentian 
violet and erythrosin. 

Figure 19. Typical mid stretch stage; asynchrony in reaction of bivalents. Gentian violet. 
Figure 20. Post stretch movement to equator completed; bivalents in final metaphase form and 
position. Gentian violet and erythrosin. 


Isagoras sp. 

Isagoras sp. has a male diploid number of 47 in contrast with 34 
in I. schraderi, and 27 in I. subaquilus. An unmated X is present; 
two unequal pairs are encountered among the autosomes. 

Diakinetic opeximg out of the bivalents into rings and crosses 
occurs in the brief period between the diffuse stage and the stretch. 
Initial stages of the stretch are not represented in the single male at 
my disposal,—but later stages in which contraction and congression 
are already under way in some bivalents (fig. 21) correspond closely 
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with the other forms studied. The compact form achieved by final 
metaphase is shown in fig. 22. 

A peculiarity of unknown significance, not obviously related to 
the pre-metaphase stretch, should be recorded. The X chromosome 
which divides synchronously with the autosomes in gonial mitoses lags 
in the second meiotic anaphase (fig. 23). Identification of the laggard 
chromosome as the X rests on the fact that it is present in roughly 
half of the secondary spermatocytes. In spite of its delayed anaphasic 





Figures 21 to 23. Isagoras sp. 


Figure 21. Late stretch and congression; bivalents at upper foci only drawn. Gentian violet. 

Figure 22. Contraction and congression complete; final metaphase form; 2 heteromorphic bivalents 
at left, and right center. (Not all bivalents drawn.) Gentian violet. 

Figure 23. Delayed disjunction of X in second anaphase. 


disjunction, elimination of the lagging chromosome was never obser- 
ved. Its daughter chromatids are finally included iin the telophase 
nuclei. Similar behavior by the X of Phobaeticus sinéty.is reported 
by FAVRELLE (1934); but in the figure given by him the kinetochores of 
the X are on a level with those of peripherally placed autosomes. The 
illusion of retardation is there given by the belated disjunction of the 
disproportionately long arms of the X. 


Oncotophasma sp. 


The chromosome complement of this Oncotophasma male numbers 41 
— all small except the J shaped X and 4 pairs of medium sized auto- 
somes (fig. 24). First meiotic metaphase plates number 20 bivalents 
and the X (fig. 25); secondary spermatocytes are of the expected types, 
with 20 chromosomes (fig. 27) and 20 plus X (fig. 26). 

The X chromosome, in this case easily identifiable by its size, lags 
in spermatogonial anaphases (fig. 28). As in the second anaphase of 
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Isagoras sp. noted above, its products are invariably included in the 
two telophase nuclei. Retardation of the X in gonial anaphases has 
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Figures 24 to 28. Oncotophasma sp. 
Figure 24. Spermatogonial metaphase; 40 autosomes, plus an unpaired X at lower mid edge of plate. 
Gentian violet. 
Figure 25. Metaphase I; 20 autosomal bivalents, plus X at upper left edge of plate. FEULGEN and 
fast green. 
Figures 26 and 27. Metaphase II, with 20 plus X, and 20 chromosomes respectively. Gentian violet. 
Figure 28. Retarded disjunction of X in gonial anaphase. Gentian violet. 
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Figures 29 to 31. Oncotophasma sp. 


Figure 29. Tetraploid spermatocyte with quadripolar spindle; not all chromosomes drawn. Mutually 
independent movement of individual bivalents along 6 interpolar axes. Gentian violet. 
Figure 30. Typical stretch stage in normal diploid spermatocyte (only upper foci drawn). Gentian 
violet. 

Figure 31. Final form and position of bivalents at first metaphase. Gentian violet. 


been established by FAVRELLE (1934) for the phasmid species Phyllium 
bioculatum, Phalces longiscaphus, and Parasosibia parva; in Pho- 
baeticus sinéty the apparent lagging again appears to be due to the 
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great length of the X and does not involve retardation of kinetochére 
movement. 

As in the other species, the bivalents emerge from the diffuse stage 
in diakinetic form. There follow quickly the breakdown of nuclear 
membrane, formation of the spindle, and simultaneously the sudden 
movement of homologous kinetochores toward opposite poles. Fig. 30 
is typical of the stretch period; some bivalents show maximum exten- 
sion, others are in initial stages of the stretch, and several are not yet 
oriented. The ensuing contraction and congression are complete in- 
the nucleus shown in fig. 31; in these processes also the same relative 
independence and asynchrony of the bivalents is observed. This over- 
lapping of the movements of stretch and congression will result in 
chromosomes actually passing each other as they move in openene 
directions through the spindle. 

A striking demonstration of the potentiality of the chromosomes 
for such mutually independent movement is given by occasional tetra- 
ploid spermatocytes encountered in Oncotophasma (fig. 29). Here a 
quadripolar spindle has formed and the 40 bivalents (some omitted 
from the drawing, for clarity) show, in the varying stages of orien- 
tation and stretch represented, the same asynchrony of movement as 
is found in corresponding bipolar configurations. But here six inter- 
polar axes are involved, instead of one, with a corresponding com- 
plexity in the paths of the individual kinetochores and chromosomes. 


Pseudophasma menius. 
This species with a male diploid number of 23 (11 pairs of auto- 
somes and an unmated X) approaches the lowest chromosome number 








Figures 32 and 33. Pseudophasma menius. 

Figure 32. Typical stretch stage; note asynchrony of bivalents in stretch and extreme attenuation 
of chromosome arms in the four centrally placed bivalents. FEULGEN and fast green. 
Figure 33. Metaphase congression completed (only bivalents at upper level drawn). FEULGEN and 
fast green. 
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known among phasmids—21 6, 222 im Sipyloidea panaeticum and 
Carausius rotundo-lobatus (FAVRELLE; 1934). 

The late meiotic prophase conforms closely to the phasmid type. 
Fig. 32 is typical of the early stretch stages. The asynchrony of the 
bivalents iin the stretching movements is evident; the group below the 
equator is in process of orientation, while four centrally placed (at 
upper focus) show maximum extension and attenuation of chromo- 
some arms between the poleward moving kinetochores. Reapproach of 
homologous kinetochores and the completion of congression is shown 
in fig. 33. 

Discussion. 


Distribution of the pre-metaphase stretch: 
a) Phasmidae. 

Although, with one exception, the pre-metaphase stretch has not 
been recognized in any of the earlier studies on phasmid cytology, 
.a wide distribution within the group is nevertheless indicated. The 
exception noted is the pioneer work of DE SINETy (1901). In Leptynia 
attenuata he comments on the orientation and opening of diakinetic 
bivalents in the developing spindle on the breakdown of the nuclear 
membrane. His figures include characteristic stages in the stretch 
process itself (figs. 84 and 85), in recontraction and congression 
(fig. 89), and the compact final metaphase (figs. 87 and 88) —but 
he interprets them as variants of the metaphase arrangement. However, 
a footnote (op. cit., p. 219) points out that the term metaphase is not 
here applicable in the usual sense, and continues: «La raison en est 
que le mouvement vers les pdles qui déterminera la séparation com- 
pléte des dyades, au début de l’anaphase, est déja imtervenu pour 
donner au groupe quaterne la forme qu'il présente 4 la couronne 
équatoriale., This clearly indicates his awareness of the phenomenon, 
and constitutes, as far as I have discovered, the first reference in the 
literature to the pre-metaphase stretch. 

In their restudy of DE SINETy’s original preparations of Leptynia 
attenuata CAPPE DE BAILLON and DE VICHET (1940) make no reference 
to the stretch, but in their fig. 5c reproduce a characteristic stage in 
the process,— with bivalents scattered through the spindle in various 
stages of orientation and extension. 

Similar evidence tis available for five other species. Thus FAVRELLE 
(1934) figures early stages in pre-metaphase stretch in Phobaeticus 
sinéty (fig. 20) and in Phyllium bioculatum (fig. 78) which demon- 
strate that iin these species also kinetochore-center orientation precedes 
congression. For Menexenus semiarmatus DE SINETy (1901) figures 90 
and 91 are similarly diagnostic. In Aplopus mayeri JoRDAN’s (1908) 
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figures show precocious orientation (fig. 72), congression of still 
elongated bivalents (fig. 78), and the compact final metaphase 
(figs. 79 and 81). Again, in Carausius morosus the stage described 
by PEHANI (1925, fig. 46) as first anaphase is clearly a pre-meta- 
phase stretch. 

My own observations establish the occurrence of the pre-meta- 
phase stretch in 6 species of phasmids; the evidence just cited from 
the literature make it highly probable in 6 more, The species invol- 
ved, moreover, represent a wide range of taxonomic units within the 
family. It seems safe to conclude that the pre-metaphase stretch is a 
characteristic and normal feature of male meiosis in the Phasmidae. 


b) Blattidae. 

In one of the rare males of the parthenogenetic race of the blattid, 
Pycnoscelus surinamensis, MATTHEY (1945) has recently described 
what I interpret as a pre-metaphase stretching of the chromosomes 
in the first meiotic prophase. Diplotene and diakinesis are omitted, 
and replaced by a sudden stretching open of the bivalents as their 
homologous kinetochores move toward opposite poles. In the timing 
of the process, Pycnoscelus thus resembles certain of the mantids, 
rather than the phasmids. Very mantid-like, too, is the stage shown 
in MATTHEY’s fig. 11. which I interpret as a second, double, polariza- 
tion of late pachytene, separated from the first, single, bouquet of 
leptotene-zygotene (op. cit., fig. 7) by a non-polarized early pachy- 
tene (op. cit., figs. 8 and 9). Morse (1909) has described this double 
bouquet stage of late pachytene in another blattid, Periplaneta ameri- 
cana,—and I can confirm his observations in this species. As im 
all cases of the pre-metaphase stretch thus far studied, the bivalents 
of Pycnoscelus are asynchronous in the movement toward the poles 
and in the ensuing congression (MATTHEY, figs. 10 and 13). Excep- 
tional is the persistance of the nuclear membrane during the stretch 
stage; comparison with conditions in Isagoras subaquilus suggests 
that the membrane may be perforate at the poles. 

It is amusing to note, in his study of Pycnoscelus, MATTHEY’s 
suggestion that similar precocity of kinetochore behavior may well 
be found in the phasmids,—for conversely I, after a study of the 
latter, had the blattids under a similar suspicion, now confirmed by 
MATTHEY’s work. In a preliminary study of some of the late Pro- 
fessor E. B. Witson’s preparations of Periplaneta americana I have 
found clear evidence that the kinetochores orient toward the poles 
prior to congression for first metaphase. Late congression stages, 
with the bivalents still elongated to twice their final metaphase 
length have also been encountered. Early stretch stages in the same 
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species are suggested by Morse’s (1909) figs. 27 and 29, while his 
fig. 31 shows a late stage in congression with the bivalents still 
elongated,—as MatTTHey has elready pointed out. We may expect 
that a restudy of the group with modern techniques will show the 
pre-metaphase stretch to be a well established feature of male meiosis 
in the Blattidae. 

c) Mantidae. 

Reference has already been made to the pre-metaphase stretch in 
mantids. It has been found in male meiosis in 8 species representing 
4 subfamilies (WHITE, 1941, HuGHES-SCHRADER, 1943b); from un- 
published records I can add three more species, including a member 
of a fifth subfamily. It varies greatly in intensity among mantid spe- 
cies; and also in its timing relative to meiotic stage, but in essentials 
is identical with that of phasmids. 

The existence of the pre-metaphase stretch as a widespread and 
regular feature of male meiosis in the three related groups of the 
Mantidae, Phasmidae, and Blattidae points to an ancient origin, — 
at least prior to the separation of phasmid and mantid stocks from 
the blattoid stem. 

d) Other forms. 


Some. of the baffling aspects of McCLunG and Asana’s (1933, 
1934) report on male meiosis in Schizodactylus monstrosus are prob- 
ably explicable as pre-metaphase stretch phenomena. If confirmed, 
additional evidence will be provided linking this anomalous represen- 
tative of the uncertain group Gryllacrinae with the non-saltatorial 
Orthoptera. The diffuse stage in the meiotic prophase iis exaggerated 
and prolonged; diakinesis is absent. Suddenly, and simultaneously 
with the breakdown of the nuclear membrane and the formation of 
the spindle, the bivalents become stainable. Although still scattered 
through the nuclear space, their kinetochores are already oriented to 
opposing ‘poles and the chromosome arms are stretched between them. 
The authors describe the resulting configurations as metaphases with 
anaphasic movement of certain chromosomes. But since other cells 
show fairly compact bivalents in normal metaphase arrangement it is 
propable that they represent stages in pre-metaphase stretch and con- 
gression. , 

The essential features of the pre-metaphase stretch are displayed 
by the sex chromosomes of the bug Brachystethus rubromaculatus 


1 Since the present report'was sent to press Suomalainen (Ann. Sci. Fenn. 
Ser. A, IV 10, 1946) has described a typical premetaphase stretch stage in 
male meiosis in two of six species of blattids investigated, — Periplaneta 
americana and Blatta orientalis. 
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(SCHRADER, 1946) in the aberrant meiosis regularly ocurring in one 
lobe of the testis. Even while still in late first anaphase the two 
sex chromosomes respond to the poles of the new spindle which 
forms at right angles to the first. This precocious poleward movement 
is soon reversed and the X and Y move to the equator in a brief 
- “touch and go” pairing, after which they segregate in a normal ana- 
phasic movement. The poleward movement may precede the appear- 
ance of continuous fibers beween the centers (op. cit., fig. 21) — 
and is thus not referable to spindle elongation but exemplifies again 
the attraction ‘betwéen kinetochore and center. 

A second case of precocious kinetochore-center interaction has 
been analyzed by ScHRADER (1941) tin the abnormal meiosis encoun- 
tered in a specimen of another bug, Peromatus notatus. Here the 
spindle for the second division develops even earlier in first ana- 
phase, and is again accompanied by a precocious kinetochore res- 
ponse; the chromatids, however, do not separate normally but form 
sticky bridges and disjoin ‘irregularly. 

In summary, the cases reviewed above present the essential fea- 
tures of the pre-metaphase stretch as an occasional spontaneous ab- 
normality, as a well established aberration occurring regularly in 
one testis lobe of all males of a species, and in a stable and workable 
form, as a normal feature of meiosis in three families of the Or- 
ihoptera. An even wider distribution in nature I believe to be prob- 
able. In surprisingly few instances in the literature are accurate 
data on the timing of kinetochore orientation and congression 
available. The sudden initiation and extremely short duration of the 
stretch, and its superficial resemblance to an abnormal anaphase may 
well have caused it to be overlooked or ignored. 


Nature of the pre-metaphase stretch. 


The essential feature of the pre-metaphase stretch is a precocious 
orientation and movement of kinetochores toward the division cen- 
ters—an orientation not ordinarily made until metaphase, and a 
movement ordinarily restricted to anaphase. Activity of the centers, 
as well as the kinetochores, is not excluded by this formulation. Inded 
precocity of spindle formation is almost always associated with the 
stretch. It might be assumed to be the primary factor were it not for 
the occurrence of precocious division and orientation of kinetochores 
prior to congression in the second meiotic prophase of Isagoras sub- 
aquilus in which division the timing of spindle development appears 
to be normal. Elongation of the spindle is certainly a factor in the 
poleward movement of the kinetochores in the stretch, — but it cannot 
account for the initial orientation of kinetochores to centers. Nor 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 2 
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does it alone account for the poleward movement; an additional and 
probably primary factor has been demonstrated in both mantids and 
phasmids. The nature of this factor is not precisely known; repulsion 
between homologous kinetochores is rendered unlikely by the be- 
havior of the kinetochores of the sex trivalent in several mantid spe- 
cies; the possibility that activity of chromosomal spindle fibers is 
involved cannot, however, be excluded. For the present it may best be 
defined descriptively as an attraction between kinetochore and center. 
What determines the discontinuity in the operation of this attraction 
is still unknown. Cylical changes in center, kinetochore, and in the 
timing of these changes relative to mitotic stage may be involved; in 
addition in all the forms which I have studied the dissolution of the 
nuclear membrane appears essential to ‘its activation. Whether the 
resumption of chromosome contraction and the movements of con- 
gression imply a waning or an over-riding of the attraction is 
unknown. 

In this connection mention may be made of OSTERGREN’S inter- 
esting hypothesis (preliminary note, 1945),— based on the equilib- 
rium of trivalents at metaphase in Anthoxranthum aristatum, —that 
both the movement of the chromosomes toward the equator at meta- 
phase and their poleward movement at anaphase depend on the same 
force — an attraction between kinetochore and center. The movement 
to the equator, in the post-stretch congression of mantids and phas- 
mids of bivalents with widely separated kinetochores, and in Isq- 
goras subaquilus of chromosomes with divided kinetochores, appears 
to negate OSTERGREN’S subsidiary hypothesis of effective singleness 
or doubleness of kinetochores as the criterion determining respec- 
tively poleward and equatorward movements. Discussion must, 
however, be deferred until the publication of the theory in full. 

The significance for the mechanics of mitosis of the relative in- 
dependence of individual chromosomes in the timing of the movements 
of stretch and congression has been discussed previously (HUGHEs- 
ScHRADER, 1943b). This asynchrony results in chromosomes actually 
passing each other in opposite directions as congression overlaps 
stretch. These facts also show that the force producing the movements 
operates on each chromosome individually through kinetochore and 
center; they stand in contradiction to any hypothesis of repulsion 
equilibrium forcing kinetochores to the equator at metaphase. 

A partial parallel to this aspect of the stretch phenomenon is 
presented by the division of the generative nucleus of the pollen tube 
in Lilium (Sax and O’Mara, 1941). No metaphase plate forms in the 
narrow tube and so widely scattered are the chromosomes that in 
anaphasic disjunction they may pass each other moving in opposite 
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directions to their poles. No spindle is demonstrable but indirect evi- 
dence shows that chromosomal spindle elements are operative. Sup- 
pression of the central spindle plus the mechanical block to meta- 
phase plate formation here disclose an independence of the chromo- 
somes in the interaction between kinetochore and center which is 
similar to that displayed in the pre-metaphase stretch. 

Inhibition of the pre-metaphase stretch — from one point of view 
the reverse of the foregoing case since it involves operation of a cen- 
tral spindle and suppression of kinetochore-center activity — is found 
in the rare males of the normally thelytokous phasmid Leptynia 
hispanica (CAPPE DE BAILLON and DE VICHET, 1940). No diakinetic 
opening out occurs, and when the central spindle forms and elon- 
gates, neither orientation and poleward movement of kinetochores nor 
any stretching of the chromosomes ensues. Cytokinesis effects a 
haphazard division. Normal kinetochore activity is resumed in the 
second division, with orientation, congression, and division com- 
pletely normal except for the variable chromosome numbers. The 
results of this temporary inactivation of the kinetochore provide addit- 
ional evidence that it plays an essential role in diakinetic opening 
out and in metaphase congression,—as well as in the poleward 
movement of the pre-metaphase stretch. 

MATTHEY (1945) regards the pre-metaphase stretch in Pycnos- 
celus, described in an earlier paragraph, as one expression of a 
general mitotic and specifically kinetochoric precocity (l’anticipation 
centromérique) which underlies the parthenogenetic habit and pre- 
disposes toward polyploidy. Femalegonial and oocyte prophases 
show a precocious division of the kinetochores; apparently only 
terminal attraction between chromatid ends prevents its culmination 
in endomitosis. In the diffuse stage of the post-pachytene oocyte 
there occurs a complete desynapsis, and the ensuing meiotic divisions 
are both equational in character. The pre-metaphase stretch in the 
male meiotic prophase MATTHEY considers a desynaptic process 
blocked by terminal attraction. Both desynapsis in the female and the 
pre-metaphase stretch in the male he regards as expressions of kine- 
tochore precocity —“anaphasic behavior in prophase”. MATTHEY 
further suggests that the absence of chiasmata— (none are demon- 
strable in Pycnoscelus) may be a contributing factor in the desynap- 
sis. In contradiction to this subsidiary hypothesis stands the con- 
siderable body of indirect evidence for chiasmata in many mantid 
bivalents which nevertheless undergo an extreme pre-metaphase 
stretch,—and the absence of the stretch in another mantid, Calli- 
mantis, in which no chiasmata are formed (WHITE, 1938, 1941, 
HuGHES-SCHRADER, 1943 a and b). 
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A general tendency toward mitotic precocity of kinetochores such 
as MaTTHEy postulates for Pycnoscelus is not demonstrable in the 
forms which I have studied,— with the possible exception of Isa- 
goras subaquilus mentioned above. But it must be remembered in this 
connection that no data on the female are available. Certainly the 
high frequency of the pre-metaphase stretch on the one hand, and 
of parthenogenetic races and species on the other, among the Phas- 
midae can only support MATTHEY’s general thesis of the evolutionary 
significance of “l’anticipation centromérique”. This question is fully 
discussed by MATTHEY (op. cit.). 

The possibility of experimental induction of the pre-metaphase 
stretch is suggested by certain effects of high temperature on meiotic 
coiling and division in Tradescantia (Swanson, 1942). At 40°C certain 
cells show long, slightly: coiled chromosomes. These bivalents orient 
to the poles while scattered through the nuclear area, and succeeding 
stages in congression show increasing stretching and attenuation of 
the chromosome arms between kinetochore and proximal chiasma. 
SwANsOn identifies these later stages as anaphases following precocious 
spindle formation, — but their final division was never observed. They 
may well involve the same precocious orientation and poleward 
movement of kinetochores which characterize the pre-metaphase stretch 
as it occurs in nature. The application of high temperature during 
meiosis in mantids normally without pre-metaphase stretch (Calli- 
mantis), and those with but an incipient development of it (Choera- 
dodis, Acontiothespis) might open the process to further analysis. 


Summary. 

1. The pre-metaphase stretch is found to be a normal stage in male 
meiosis in six species of phasmids. 

2. Its essential features are a precocious orientation of the kine- 
tochores and their movement toward opposite poles of the developing 
spindle in first meiotic prophase,— with a consequent stretching of 
the chromosomes. It is followed by recontraction of the chromosomes 
and their movement to the equator. Attraction beween. kinetochore and 
center, reinforced by the effect of elongation of the spindle, is con- 
‘sidered responsible for the movements of the stretch. 


3. The pre-metaphase stretch in phasmids differs from that of. 
mantids in (1) its timing relative to meiotic stage, and (2) its 
expression in one species in the prophase of both meiotic divisions. 

4. The distribution of the stretch in nature, and its significance 
for the mechanism of mitosis are discussed. 
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1. Introduction. 


It may be taken for granted that the essential mechanisms are the 
same in all orderly mitoses. The forces that underlie the various 
developments, be they the metaphasic orientation of the chromosomes, 
the anaphasic movement to opposite poles, or the reconstruction of the 
nucleus at telophase, are almost certainly identical in all mitoses of 
plants and animals. It is true that a meiotic mitosis sometimes differs 
strikingly in appearance from that of a somatic cell and that the range 
‘of spindle shape and structure is very great. But that is not surprising 
when one considers that almost all the constituents of the cell are 
subject to change. The water content of the cytoplasm and nucleus, 
the condition of the kinetochores and centers, and the nucleination and 
coiling of the chromosomes are only some of the properties that may 
vary, and all of them may affect the cytological picture through which 
the mitotic forces express themselves. But such variations may safely 
be identified with factors superimposed on the basic mechanisms that 
are fundamentally alike in all mitoses. 

In the many hypotheses on the mechanism of mitosis, little attention 
is paid to the problems posed by the late prophase and the metaphase. 
It is usually the anaphase that receives the major share of interesi. 
That is not only because the anaphase constitutes the most dramatic 
part of the mitotic cycle but also because the chromosomes and the 
spindle apparatus are then cytologically clearly defined. However it 
need hardly be pointed out that this most obvious phase is only one 
link in a complicated chain of events and that the cellular developments 
which precede iit are prerequisite to its orderly consummation. 

In the following pages is presented some evidence that may aid in 
the analysis of the processes that culminate in the establishment of 
the metaphase. A thorough familiarity with the cytological phenomena 
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will be absolutely essential in the final solution of the enigma of 
mitosis, for it is only on such a basis that an increasing knowledge of 
the physical chemistry of the cell can be successfully developed. 


2. Material and Methods. 


The present observations were made on material chosen because 
of its cytological advantages for the particular questions at stake. In 
it are represented Crustacea, Hemiptera and Dermaptera, and among - 
these especially such species that show well marked centrioles and 
spindles. There is no longer any question that the poles or centers 
play a highly important role in the mitotic cycle and if they be marked 
by clearly defined centrioles observations on them can be made with 
certainty and exactness. In the absence of such visual evidence of a 
focal point at the pole, measurements are of necessity no more than 
approximations and that is unfortunately true in the case of most 
plants where there is not even an aster to designate the pole. 

Use has also been made of constant differences in the size of the 
cells in different testicular lobes of many pentatomid Hemiptera (poly- 
megaly), as well as the more special mitotic features presented in 
certain lobes of a few such species (harlequin lobes). These admirably 
serve the function of natural experiments, as will appear. 

In nearly all instances the material has been fixed in Benda or 
Sanfelice. Although Feulgen is indispensable for some cytochemical 
aspects and gentian violet has been useful in certain questions of 
chromosome structure, the study of centrioles, asters and spindles is 
based, almost entireiy on preparations stained by Heidenhain’s 
hematoxylin method. No other technical procedure is even nearly so 
useful for that purpose. 

3. Size relations. 


It seems to be generally accepted that there is a direct correlation 
between the volume of the nucleus, the number and size of the 
chromosomes that emerge from it, and the dimensions of the spindle 
apparatus that is formed in its division. A rather obvious demon- 
stration of the relation between nuclear volume and chromosomal 
size is furnished in the early embryology of many animals where both 
nuclei and chromosomes grow progressively smaller as cleavage 
advances (for instance, ERDMANN, 1908; CoNKLIN, 1912). The old 
findings of Boveri (1905) that the size of the nucleus is proportional 
to the number of chromosomes it contains have been utilized and 
confirmed in many recent studies of polyploidy such as those of 
VON WETTSTEIN (1924) and BLAKESLEE (1941). The basic assumption 
here involved would seem to infer two conditions: that the volume of 
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the nucleus varies with the contained amount of chromosomal sub- 
stance; and that if there are non-chromosomal materials present in the 
nucleus, these vary proportionately. 

The existence of extra-chromosomal substances in the nucleus was 
formerly taken as a matter of course as is attested by such terms as 
nuclear sap, linin and karyolymph. But in more recent days most 
cytologists, and even more the cytogeneticists, have centered their 
entire attention on the chromosomes and except for the plasmosome 
or nucleolus the question of other materials in the nucleus has not 
often arisen. That the concept of such materials has not been neglected 
altogether is due mainly to the few workers who have been engaged 
specifically with the question of mitosis (BLEIER, 1930; KoERPERICH. 
1930; Wapa, 1941; BEcKER, 1936; SCHRADER, 1944). 

Among the earlier workers, MONTGOMERY (1910) was one of the 
few who dissented from the just mentioned conclusions on the size 
relations of nucleus and chromosomes. His position was based on his 
siudies of polymegaly and was to the effect that in such cases 
variations in the size of the nucleus must be ascribed to differences 
in the amount of karyolymph and linin,* since the amount of chromo- 
some material seems to remain the same. This conclusion was con- 
firmed by BOWEN (1922) and SCHRADER (1945 a and b), and it was 
BoweEN who first drew attention to the fact that in the bug Arvelius— 
albopunctatus the conditions are especially advantageous for a study 
of the problem. But BOWEN’s own material of that species was rather 
scant; moreover his main interest was centered in the process of sperm 
formation and as a result his interesting but scattered observations 
have not received the attention they merit. The following findings 
made on abundant material of Arvelius collected in Costa Rica, will 
serve to emphasize that the favorable conditions in that species can 
be utilized to throw light on several questions pertaining to size 
relations and mitosis. 

The size differences between the meiotic cells of the different 
testicular lobes in Arvelius are astonishing. Those of the third and 
fifth lobes are gigantic, while those of the fourth constitute the smallest 
ones in the testis. The latter are however rather close to the usual 
size encountered in other pentatomids and it is the large size of the 
giant cells that is exceptional. 

Measurements of nuclei can be made with considerable exactness 
in spermatocytes that are in the stage of late diakinesis. The nuclei 
are then spherical or close to it and there is surprisingly little 








* In a paper that I have not yet seen, GEITLER (1941) seems to have ar- 
rived at the same conclusion. 
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Fig. 1—5. Arvelius albopunctatus. Approx. 1500x. 


Fig. 1 and 2.. Diakinesis and metaphase in the fourth lobe. — Fig. 3. Early diakinesis in fifth lobe. — 
Fig. 4. Late diakinesis in fifth lobe. — Fig. 5. Metaphase in fifth lobe. 
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variation in their dimensions. Measurements made on 25 nuclei each 
in the fifth (giant) and fourth (small) lobes gave an average volume 
of 1436 u*® and 381 uw respectively, that is the giant nuclei have a 
volume almost four times as great as the small ones (figs. 1 and 4). 
The difference in the volumes of whole cells is of course even greater 
though the great variation in the shape of the cells permits nothing 
like an accurate measurement. BOWEN’s guess that the lange cells 
are eight times as large as the small is, if anything, an underestimate. 

This disparity in size is largely due to growth during the sper- 
matocyte period in the third and fifth lobes. The last spermatogonial 
generation of cells in these lobes is little, if any, larger than the sper- 
matogonia of the neighboring lobes; and it is not until after the 
synaptic period that there iis a marked increase in size. It reaches its 
height during the diffuse period. 

But it is a surprising fact that these large nuclei give rise to 
chromosomes that are no larger than those of the smallest nuclei (of 
the fourth lobe [figs. 2 and 5]). In fact the chromosomes of the meiotic 
cells are alike in all the lobes of the testis. It is clear therefore that in 
this case the nuclear volume is not indicative of the size of the chromo- 
somes. By the same token there is no escape from the conclusion that 
the extra-chromosomal contents of the nucleus may vary without any 
effect on the chromosomal size. It is significant that such variations 
can occur without disturbing the regular development of the cell for it 
must be remembered that BowEN had already established that fact 
through his investigation of sperm formation in the various lobes. The 
large cells give rise through orthodox processes to perfectly normal 
sperms. ' 

A second point of significance lies in the dimensions of the division 
apparatus in the different lobes of Arvelius. In contrast tho the uniform 
size of the chromosomes, the dimensions of the centrioles, the asters, 
and the spindles vary directly with the size of the nucleus and the 
cell (figs. 1—5). These obvious size relations when subjected to 
measurement give the following results: 

Average intercentriolar distance in 25 spindles of first metaphase 

in fourth lobe = 10u. 

Average intercentriolar distance in 25 spindles of first metaphase 

in fifth lobe = 21,5. 

A last point of interest in this connection comes to light in the 
formation of the first metaphase plate. The arrangement of the 
chromosomes in that plate is alike in all lobes, i. e. a ring of six 
autosomes around the two sex chromosomes in the middle. Apparently 
it takes longer for the chromosomes of the large cells to reach this 





— “Sa. 
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position than in case of the smaller cells, which may be due to their 
wider separation in the diakinetic nucleus. However when the regular 
configuration is finally attained the chromosomes are spaced very 
similarly in all lobes of the testis, and the diameter of the metaphase 
plates in the third and fifth lobes is no greater than in the small-celled 
lobes. In short the greatly augmented intercentriolar distance of the 
lange spindles does not affect the final arrangement of the metaphase 
plate at all. It would thus appear that this spacing is primarily a 
function of the chromosomes themselves rather than of the spindle. 

On the basis of data given for Pediculoides by PAtTav (1936) as 
well as his own findings in Pendiculopsis, CooPpER (1939) concluded 
that during cleavage the chrqmosome iJength is controlled by the cross- 
sectional area of the spindle. The rapidly decreasing size of the 
cleavage cells and with it that of the spindles would indeed be correl- 
ated with an adaptational decrease of chromosome size almost as a 
necessity. But these conditions are quite different from those in the 
spermatocytes of Arvelius where the chromosomes of small cells are 
just as large as those of the giant cells, during prophase as well as 
metaphase. The only variant thus lies in the spindle length, and that 
variation has no influence on the constant size of the plate. 

Three general conclusions are therefore justified: 

1. The nuclear sap of the prophase nucleus may vary in volume 
without necessarily affecting the size of the chromosomes. 

2. There is a direct correlation between the size of the diakinetic 
nucleus, the size of the centrioles, and the length of the metaphase 
spindle. 

3. Within the limits here discussed the placement of the chromo- 
somes in the plate is not affected by the volume of the other materials 
just mentioned and is langely determined by the chromosomes them- 
selves. 

4. The centers. 


a) The centers and the prophase nucleus. 


There is no question that some system of bipolar forces functions 
in the formation of the ordinary, biacuminate spindle. But the presence 
of a nucleus iis also necessary, as is shown in the experiments of 
Harvey (1936). To be sure, without a nucleus the centers may give 
rise to well formed asters and two such asters when in close proximity 
may on occasion show some of their astral fibers in contact to form 
a simulacrum of continuous spindle fibers. But this appears to be an 
accidental similarity. Likewise, continuous spindle fibers may be 
formed between centers but outside of the nucleus in certain forms 
and these are included in the metaphase spindle when it is finally 
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Fig. 6—14. Brachystethus rubromaculatus (normal, second lobe). Approx. 1500 x. 


Fig. 6. Early diakinesis. — Fig. 7. Mid diakinesis; whole nucleus shifting toward one center. — Fig. 8. 
Beginning elongation of aucleus toward distal center. — Fig. 9. Nucleus touching both centers. — 
Fig. 10. Late diakinesis; nucleus wii acuminate ends. — Fig. 11. Nuclear membrane disintegrating; 
maximum intercentriolar distance. — Fig. 12. Metaphase. — Fig. 13 and 14. Anapbase and telophase, 
showing little or no increase of intercentriclar distance. 
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formed, Again however, such fibers never appear in anucleate cells. 
The true, biacuminate spindle is the result of interaction between two 
poles and a nucleus. 

It is obvious that the spindle as seen at metaphase is reconstructed 
in every mitotic cycle. Its formation is preceded by certain maneuvers 
of the centers as well as by changes in the nucleus which are clearly 
preparatory in character. When the centers thave distinct centrioles, 
these reciprocal relations between them and the. nucleus can sometimes 
be traced without difficulty after the middle prophase, but in the great 
majority of species a recognition of the centrioles is difficult or 
uncertain before that time. In the meiosis of many Mantidae the location 
of the centers can be determined already in pachytene (HuGHEs- 
SCHRADER, 1943) because of astral formation, but in the Dermaptera 
and Pentatomidae there are no such early asters, and the centrioles can 
be seen as such only at diplotene or even later. Indeed their recognition 
at that time is possible only because of their double nature which 
differentiates them from random, cytoplasmic granules. 

The asters grow steadily after their first appearance. Not only do 
the astral rays grow in length as the metaphase is approached, ‘but 
their number is also in striking contrast to the few, sparse rays that 
are evident at first (fig. 6—12). This is not to say that the centers are 
without influence prior to this stage for the bouquet stage is in itself 
sufficient evidence to the contrary in many cases where no asters 
are visible. 

Although the behavior of the centers and the prophase nucleus 
may vary somewhat in different species, the essentials are recognizable 
in all. In the normal testicular lobes of the pentatomid Brachystethus 
rubromaculatus the developments take the following course: In early 
diakinesis when centrioles as well as asters can be clearly seen they 
have already separated and are on more or less opposite sides of the 
cell periphery. Each is already double, in preparation for the next 
division and the nucleus is spherical and located in the middle of the 
cell (fig. 6). At mid diakinesis a reaction between the centrioles and 
the nucleus begins to manifest itself and the latter begins to shift 
bodily toward one of the two centers (fig. 7). It is not until the 
chromosomes are fairly close to final condensation that the nucleus 
loses its spherical shape and begins to elongate in the polar axis. In 
doing so it becomes not only ellipsoidal but also actuely acuminate 
toward the centrioles (fig. 8 and 9). The attraction* seems to involve the 
nuclear membrane primarily, a fact which is indicated even more 


* The word “attraction” iis here used descriptively as denoting the force 
or forces than tend to make two bodies approach each other. 
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strongly in Loza (fig. 16). Certainly the chromosomal contents show 
no attraction such as iis evinced so strikingly in Asinolabis (figs. 20 
and 22) and they are therefore not instrumental in bringing about this 
nuclear distortion. 

Contact between the centers and nucleus is finally established 
(fig. 9) The attraction between them is so strong that there is fre- 
quently a flattening of the whole cell in the polar axis during this 
approach and the centers must be very firmly anchored in the cell 
periphery to be able to maintain their position there. The time at 
which the centers first touch the nucleus represents the period during 
which they are closest together. Immediately afterward the nucleus 
elongates still further and of course the centers begin to move apart 
again. This process continues through the period when the nuclear 
membrane breaks down (figs. 10 and 11), and reaches its climax at 
metaphase (fig. 12) when in Brachystethus the spindle attains its 
maximum length. The distance between opposite centers iis actually no 
greater in late anaphase (fig. 13), and even when the second division 
has gotten under way the interzonal region has expanded very little 
(fig. 14), a condition which is unusual among pentatomids and indeed 
most animals. 

The topographic relations between centers and nucleus are thus 
auite clear in Brachystethus. The centrioles, once they have taken up 
their position opposite each other at the cell periphery do not leave it 
again during the entire division. The strong attraction beween them 
and the nucleus is first evinced at mid diakinesis and once contact has 
been established, the formation of the spindle follows quickly. 

The distance relationships beween centrioles and nucleus are 
shown in the following averages of measurements, all made on cells of 
the second lobe. 20 cells were measured in each stage—the extremes 
not varying from the averages given by more than ly in any class. 


Intercentriolar Distance. 


Barly mid diakinesis (fig. 7): Too variable for a just average. 
Beginning elongation of nucleus (fig. 8): 13,4u+1 um. 

First nuclar contact with centrioles (fig. 9): 11,9 u+1 yu. 
Time of nuclear breakdown (fig. 11): 13,74 +0,6u. 
Metaphase (fig. 12): 14,2 7+ 0,3 uw. 


This shows that the centrioles are closest together just at the time 
when nuclear contact is established. In the course of the spindle 
development they then move apart until metaphase is established. In 
Brachystethus there is no further increase of this distance during 
anaphase. 
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In Arvelius albopunctatus similiar interactions are involved but 
there is no elongation of the nucleus. Instead, the centrioles establish 
contact with the nucleus by becoming detached from the cell periphery 





Fig. 15—19. Loza picticornis (normal, second lobe). Approx. 1500 x. 


Fig. 15. Early diffuse stage; centrioles not quite opposite each other. — Fig. 16. Mid diffuse stage, 

with flaccid nucleus elongated to touch centrioles at cellular periphery. — Fig. 17. Late diakinesis 

nucleus rounded up; centrioles have left cellular periphery; — Fig. 18. Disintegration of nuclear 
membrane. — Fig. 19. Metaphase; centrioles near cellular periphery. 


and migrating inward (figs. 3 and 4). As already implied by the obser- 
vations on Brachystethus, this would indicate that centriolar shifting 
may be determined by several factors such as the strength of attraction 
from the nucleus and the nuclear viscosity, as well as the tenacity 
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with which the centrioles maintain contact with the periphery of 
the cell. 

In Loxa picticornis there is an inward migration of the centrioles 
corresponding to thet of Arvelius: But in the confused period, prior to 
diakinesis, Loxa shows certain features that are not encountered in 
other diakineses. Already in the early confused siage the nucleus 
suddenly elongates toward the centrioles and establishes contact with 
them at the cell wall (figs. 15 and 16). The nucleus behaves like a 
flaccid bag,- often becoming folded and distorted in its approach to 
the centers. As has already been noted, the nucleo-centriolar contact 
is through a pulled out, rather tenuous portion of the nuclear periphery 
which strongly suggests that it is primarily the nuclear membrane 
that is reacting to the centriolar attraction. However, as the nucleus 
enters diakinesis it rounds up again and finally the centrioles leave 
their original position at the cell wall and come into contact with the 
nuclear periphery once more (fig. 17) as just described. The spindle 
fibers then appear as this spherical nucleus breaks down without 
any further distortion and, just as in Arvelius, the metaphase spindle 
shows a considerably greater intercentriolar distance (figs. 18 and 19). 
It is probable that the unusual developments in the confused stage of 
Loza are correlated with the special conditions which are expressed 
by amoeboid activity in the harlequin lobe of that species (SCHRADER, 
1945, a and b). 

It is, likely that variations in the manifestation of interaction 
between the nucleus and the centers as expressed in Brachystethus, 
Arvelius and Loxa ‘have no deep significance. The essential aspects 
of the prophase maneuvers would seem to lie in the fact that when 
the nucleus reaches a certain condition in its mitotic cycle it responds 
to the attraction from the poles. 

If the latter rémain at the periphery, the nucleus elongates toward 
them, whereas no such elongation occurs if the centers migrate to the 
nucleus. 


b) The centers and the shaping of the spindle. 


A bipolar system is also necessary in the establishment of a flat 
metaphase plate and the spindle form. This was demonstrated in many 
earlier experimental studies of monasters (WILSON, 1901). In Urechis 
the chromosomes are sometimes moved to a unfiorm distance from the 
monaster, but nothing like a regular plate is formed (BELAR and 
Hutu, 1933). But the bipolar condition is not only necessary for the 
shaping of the spindle but it also exerts a control on its length. The 
uniformity in the length of the normal metaphase spindle (in Brachy- 
stethus the range of variation in the second lobe did not exceed 0,3 u) 
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is in itself testimony for such a control, as is the irregular expansion 
of spindle fibers when bipolarity is not established (SCHRADER, 1944). 





Fig. 20—26. Anisolabis maritima (20 and 21 normal; 22—26 abnormal). Approx. 1500x. 


Fig. 20 and 21. Late diakinesis and metaphase in normal cell. — Fig. 22. Late diakinesis in abnormal 
cell. — Fig. 23. Beginning of spindle fiver elongation. — Fig. 24 and 25. Extreme stages in spindle 
elongation. — Fig. 26. End of first division clumping of chromosomes. 


A clear case of such conditions was found in two abnormal males 
of the dermapteran Anisolabis maritima. In the first meiotic division 
the two double centrioles, which normally separate to take up a 
bipolar position, remain together in a single centrosome. The latter 
becomes unusually large and the four centrioles are scattered irregal- 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 3 
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arly through it. The chromosomal reaction to these centers parallels 
that of normal cells—that is, in mid diakinesis the chromosomes al- 
ways migrate toward the centrioles and gather in close proximity to 
them (fig. 20). Since the centrioles are in a single group, the chromo- 
somes also remain together, contrary to the normal condition (fig. 22). 


When the nuclear membrane breaks down, spindle fibers make 
their appearance and a spindle is formed. But this spindle, though 
polarized ‘in the center with its four centrioles, has of course no such 
centralization at an opposite pole. It constitutes simply a group of 
fibers which in some cases may remain roughly bunched and in 
others may spread cr disperse at the apolar extremity. No metaphase 
plate is formed and the chromosomes, though showing some orienta- 
tion to the single pole, are scattered more or less haphazard over this 
spindle. Any movement that they undergo seems to be based solely on 
a great stretching of the spindle fibers which then takes place. This 
stretching may extend the fibers to two or three times the length of 
normal metaphase spindles and exerts pressure sufficient to greatly 
distort the cell (figs. 23—25). Needless to say, the division is abortive, 
the cell finally rounds up again and the chromosomes, which now 
show a tendency to stickiness and clumping (fig. 26), then become 
gathered again in a single group. The ¢ase is thus a striking de- 
monstration of the effects of a lack of bipolar control as shown in 
the irregular shaping of the spindle, the failure to form an equatorial 
plate, and the abnormal expansion of spindle fibers. 


5. The equatorial plate. 
a) Prophase conditions. 


The establishment of the equatorial plate obviously involves inter- 
action ‘between the poles and the chromosomes. A survey of the 
various conditions obtaining in different species will however make 
it clear that this relation is not a simple one such as is implied by 
some of the older hypotheses nor is it confined to metaphase and 
anaphase. In fact, reactions of the nucleus and chromosomes to the 
centers, and vice versa, are evinced long before metaphase as has 
already been mentioned. Though these early interactions probably 
‘have only an indirect effect on the establishment of the metaphase 
plate, a consideration of them may be of value in showing the 
extent to which the centers inflwence the whole mitotic cycle. 


In a sense the Rabl orientation is a sign of polar influence on the 
chromosomes and though it originates at telophase it often is seen 
also in the next prophase and thus might be considered the earliest 
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manifestation of such interaction. But this persistent gathering of 
kinetochores and chromosome threads is almost certainly only a sign 
that no new activity has occurred to upset the arrangement. On the 
other hand, in the meiotic leptotene period, a new orientation is in- 
itiated beyond a doubt. Instead of the rapport between the centers and 
the kinetochores that characterized the Rabl orientation, it is the 
ends of the chromosomes that now evince an attraction to the centers. 
The result of this is the true “bouquet” (SCHRADER, 1941b and 1944: 
HuGHES-SCHRADER, 1943) which may persist for varying lengths of 
time in different species, but rarely beyond the pachytene stage. In 
certain mantids this first bouquet may become disorganized in early 
pachytene only to be succeeded by a renewed gathering of chromo- 
some ends in a second bouquet during mid pachytene (HuGHEs- 
SCHRADER, 1943). This however is unusual, though its occurrence in 
other species might easily escape notice. In any case there can be no 
question that in many forms an interaction between the center and the 
chromosomes is evinced already at leptotene. 


The conditions involved in the bouquet formation are however 
not identical with those obtaining in the later prophase. As is in- 
dicated in figs. 20 and 22, in the dermapteran Anisolabis a striking 
reacticn between the center and the chromosomes takes place much - 
later, when the nucleus is already in the diakinetic stage. The chro- 
mosomes are then already close to full condensation and first gather 
on the nuclear membrane in close proximity to the two centers before 
the latter have separated. This attraction persists as, in the normal 
course of events, the two centers migrate to opposite sides of the 
nucleus and each one is then followed on the inside by a group of 
chromosomes (SCHRADER, 1941a). Unfortunately it is not possible to 
determine whether it is the chromosome as a whole or its ends or 
only the kinetochore that is chiefly concerned in the reaction, since 
the chromosome is at this time short and rounded. 


A still different manifestation of polar forces in prophase is fre- 
quently seen in the late diakinesis of normal meiosis in some pen- 
tatomids and is even more definite in its expression in the harlequin 
lobe of certain species. In all these cases the peripherally located 
chromosomes assume an equatorial position shortly before the nu- 
clear membrane breaks down. As a result they become disposed as a 
chain or ring on the nuclear wall and it is to be noted that in most 
species like Brachystethus the heteropycnotic sex chromosomes are 
not included in such a ring (fig. 33). Usually such an equatorial 
placement. of the autosomes is not as striking as this, but a tendency 
toward it is nevertheless often present (fig. 1). 

3* 
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In all these cases we are dealing with very different expressions of 
the center-chromosome relationship during prophase. In the bouquet 
stage the chromosomes are still attenuate and it is their terminal re- 
gion that is chiefly involved in the reaction; in the diakinetic reaction 
seen in Anisolabis it is not possible to tell which part of the ‘chromo- 
some is concerned but certainly they are in a very different phase of 
their mitotic cycle; and in the still later formation of an equatorial 
ring such as that of Brachystethus the chromosomes are almost fully 
condensed and instead of evincing an attraction to the centers, are 
moving away from them. In none of these instances is there as yet 
any trace of any type of spindle fiber and the most obvious physical 
connection between chromosomes and centers lies in the nuclear 
membrane with which they are in contact in all three cases. 

In recent years many of the prophase maneuvers have been 
ascribed to a mutual repulsion on the part of the chromosomes. It iis 
quite possible that such forces may play a: role but the chromosomal 
movements in relation to the nuclear membrane meet an even better 
explanation in the forces of surface tension.* Thus the rather even 
distribution of diakinetic chromosomes on the nuclear membrane may 
result from a strong mutual repulsion but it may equally well be due 
to surface tension forces. Imdeed the latter hypothesis is greatly 
strengthened when the prometaphase events in Anisolabis are con- 
sidered (SCHRADER; 1941a). In that insect is encountered the cha- 
racteristic even spacing of diakinetic chromosomes, but as soon as the 
nuclear membrane begins to disappear this spacing is lost at one 
stroke and imstead of separating still further, as might be expected on 
the basis of mutual repulsion, the chromosomes suddenly are preci- 
pitated in a huddled group in the middle of the nuclear space. The 
assumption of an equatorial position that is seen before the nuclear 
breakdown in some other forms may also be readily attributed to sur- 
face tension forces and there can be little doubt that swift alterations 
in the disposition of such forces are taking place at this time. Such 
changes are occurring at the surface of the cell as has so frequently 
been demonstrated (see SpPEK, 1918 for a detailed consideration) but 
they also affect the surface of the nucleus itself. In most pentatomids 
the effect of such surface tension changes iis shown by the behavior 


* OSTERGREN (1943) suggests that the spacing of chromosomes in the 
diakinetic nucleus is due to a decrease of their much larger volume in the 
resting phase. However it must be considered that the chromosomes are not 
evenly scattered through the nucleus but are very close to the membrane. 
Hence even in OSTERGREN’s hypothesis, surface tension may be involved and 
he is not averse to making such an addition to his hypothesis (personal 
communication). 
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of both the cell and nuclear walls. As soon as the metaphase is esta- 
blished and shortly before anaphase movement is initiated, the cell 
wall begins to bulge out in the region proximal to the centers (figs. 2, 
5, and 19). This protrusion of cytoplasmic processes and lobes is de- 
finitely not a fixation artifact for it can be easily observed in the 
' living cell and there is little doubt that it is another piece of evidence 
in support of a lowered surface tension in this polar region. The 
nuclear wall just before its disintegration also shows such effects. As 
has been described in many other species as well, it usually shows 
lobulations and indentations just where the centers are in contact 
with it (figs. 4 and 17) and there would seem to be little doubt that 
here too surface tension changes are involved. The topographical re- 
lations of the centers to these regions obviously suggest that they 
play a-causal role in such changes, and these together with the pro- 
gressive alterations of coiling and nucleination of the chromosomes 
which affect their surface tension reactions may well account for all 
these prophase movements. 


b) Movement to the equator. 


But all the prophase maneuvers discussed in the foregoing section 
seem to have only an indirect bearing on the final establishment of 
the metaphase plate. However there is cytological evidence of pre- 
paratory developments that do hhave a more direct influence in the 
equatorial placement of chromosomes. This evidence is comprised by 
the “stretch” stage in the meiosis of Mantidae (HuGHES-SCHRADER, 
1943), Phasmidae (HUGHES-SCHRADER, 1947) and Blattidae (MATTHEy, 
1945; SUOMALAINEN, 1946). Probably such a stage occurs in many 
other species as well but is not always as clearly expressed as in 
these three groups. When the nuclear membrane begins to disinte- 
grate and the first spindle fibers appear, an immediate rapport be- 
tween kinetochores and centers is established. The two kinetochores - 
of each tetrad orient and move suddenly toward the opposite centers, 
forcibly stretching and attenuating the chromosomes between them 
to a striking extent. Simultaneously the spindle increases in length, 
but such elongation is only one factor in the movement which 
involves in addition a definite attraction between center and kinetochores 
(HuGHES-SCHRADER, 1943). Fimally the spindle shortens once more, 
the coiling of the chromosomes is resumed, and the two kineto- 
chores of each tetrad reapproach each other. It is only during these 
last changes that the equatorial position of the chromosomes is finally 
assumed, for prior to this time the tetrads, though oriented toward 
the poles, were distributed more or less at random through the spindle. 
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The stretch stage shows that the spindle fibers readily elongate 
and shorten even before metaphase. It also is a demonstration of the 
fact that the attraction between the centers and the kinetochores is 
operative before the chromosomes go on to the equatorial plate. 

In arriving at their position in the equator, the chromosomes may 
start from a variety of positions. Thus in Anisolabis they are then 
in a clumped group, in the mantids they are more or less scattered 
over the already formed spindle fibers, and in many other species 





Fig. 27—29. Homarus americanus. Approx. 1500 « . 


Fig. 27 and 28. Prometaphases with scattered chromosomes; Fig. 27 is later stage than Fig. 28. — 
Fig. 29. Typical metaphase. 


they retain roughly the spaced position that they occupied before the 
nuclear membrane disintegrated. 

It is the extreme cases of scattering that throw additional light on 
the forces involved. In the follicle cells of the testis of the lobster 
(Homarus) the breakdown of the nuclear wall is followed by a de- 
crease in the intercentriolar distance (compare figs. 27 and 29 with 
the earlier fig. 28). In thus approaching each other the centrioles move 
in among the scattered chromosomes and frequently become more or 
less surrounded by them (fig. 27). But regardless of position, fibers 
connecting the scattered chromosomes with the centers are formed 
almost at once (figs. 27 and 28) though the chromosomes that are idis- 
placed far to one side and are much closer to one center than the other 
will form such fibers only to the proximal pole at first. But fibers to 
the opposite pole are finally formed also and the chromosomes shift 
toward thie equator to establish the characteristic flat plate of the higher 
Crustacea (fig. 29). It might be suggested that when chromosomes 
are as scattered as they are in fig. 27 some of them may undergo the 
anaphase movement directly and without first proceeding toward the 
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equator, but against this speaks the great regularity of late anaphases 
and early telophases. These phases should show many stragglers 
coming in from all sides if there is no start from a uniform position 
and such stragglers are not encountered. 

Exactly the same phenomenon is encountered in the harlequin 
lobe of the pentatomid Loxa (SCHRADER, 1945a and b). The condi- 





Fig. 30—32. Loza picticornis (halequin lobe). Approx. 1500 x. 


Fig. 30. Multinucleate cell with two centrioles. — Fig. 31. Formation of spindle; chromosomes still 
scattered. — Fig. 32. Metaphase. 


tions here involve the formation of multinucleate cells with only two 
centrioles (fig. 30). When the chromosomes are finally liberated from 
these various nuclei, many of them may be far away from either 
center and some may even lie in the region between the center and the 
cell wall proximal to it. Nevertheless they all finally attain 
an approximately equatorial position and though they may at first 
show chromosomal fibers to only one center, connections with both 
centers are always established in this final position (fig. 32). Ap- 
parently none of these scattered chromosomes proceed directly to the 
pole without first going to the equator, a finding that is substantiated 
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by the fact that no undivided chromosomes are found at late anaphase. 
Irregularities in the shape of the metaphase plate may safely be 
attributed to the crowding of chromosomes, there often being close 
to 200 in a single cell. 

These cases angue strongly against the simple repulsion from two 
poles which iis so frequently appealed to in order to explain the move- 
ment to the equator. At the least, a positive force as well as such 
negative or repelling one must be active, and it is quite possible that 
the mechanism involves no repulsion at all. This ‘positive force may 
reside in a zone of equilibrium which actually attracts bodies like 
the chromosomes, and that such a zone owes its existence to the con- 
ditions obtaining in a bipolar configuration is of course a natural 
assumption since in the absence of bipolarity no equatorial plate is 
ever formed. But such a zone of equilibrium attains a more con- 
crete form when the nature of spindle fibers is considered. 

It has already been pointed out that such fibers readily lengthen 
and shorten. A physical basis for such transformations of shape is 
now sufficiently’ well established for some other biological pheno- 
mena, the explanation lying in the folding and unfolding of protein 
chains. It is therefore not unreasonable to suggest that spindle fibers 
follow a similar pattern in their behavior. A chromosome connected 
to opposite poles by two such fibers would be subject to tractive 
forces from the two directions. The two fibers are identical iin struc- 
ture and therefore the traction in the chromosome reaches an equi- 
librium only when that body is in the equator. If a chromosome is 
unusually far removed from one of the centers, it may be slower to 
make connection with that center and hence its movement to the 
equator may be delayed, as im the cases of Homarus and Loza just 
described. It need hardly be said that this represents, in only slightly 
modernized form, the original hypothesis of DRUNER (1895) and its 
modification ‘by MEves (1897). The give and take action that that 
involved seemed however so improbable to their contemporaries and 
successors that for close to 50 years no serious consideration was 
paid to it except by BonNnEvIE (1906) and only recently has it been 
taken up again (RASHEVSKY, 1941; Ris, 1943; SCHRADER, 1944; Corn- 
MAN, 1944, OSTERGREN, 1944, 1945.a and ‘b; OSTERGREN: and PRAKKEN, 
1946). 

c) Arrangement in the plate. 

One of the most interesting problems of metaphase mechanics 
rests in the disposition and spacing of the chromosomes in the plate. 
The total area of the plate is obviously restricted in some way, but 
beyond that the placement of the chromosomes in some species seems 
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to be largely a matter of chance. In many others however it clearly 
is subject to some sort of regulation. 

There is every indication that the chromosomes themselves are 
largely responsible for their relative positions in the equatorial plate. 
As WILSON (1932) pointed out some years ago, the metaphase con- 
figuration may be subject to variation even in the same individual, 
dependent on the character of the chromosomes involved. Thus some 
coreid and pentatomid. Hemiptera show the spermatogonial chromo- 
somes disposed at random in the plate, the chromosomes of the first 
meiotic division always in a very definite design of autosomes and 
sex chromosomes, and those of the second division more or less ir- 
regular again. If from this it is concluded that the definite arrangement 
of the first division rests in some way on the bivalent condition of 
the chromosomal bodies involved, an argument against this can easily 
‘be. found in such cases as the hemipteran Gelastocoris where the chro- 
mosomes show no regular arrangement at all in the first division but 
a perfect autosomal ring with centrally placed sex chromosomes in 
the second. To add to the complexity, the female Gelastocoris shows 
no regularity in any of her metaphases, be they somatic or meiotic, 
which would suggest that ‘heterogamety and heteropycnosis are 
somehow involved (TROEDSSON, 1944). 

The hypothesis of LiLiie (1905), which has been adopted by 
many cytogeneticists, that the spacing of chromosomes is attributable 
to mutual repulsion would explain why they maintain a certain 
distance from each other but does not account for any regularity of 
position. Some promise of a solution of this complex problem seems 
to lie in the more recent elucidation of the physical chemistry of 
proteins which has already been appealed to in the preceding pages 
in discussing the movement of chromosomes to the equator. OSTER- 
GREN (1944, 1945a and b; and with PRAKKEN 1946) in a fruitful 
series of considerations of the mitotic problem, accepts the idea first 
suggested by FREUNDLICH (1927) that the spindle is probably a 
structure whose long mobile particles or micelles have become 
oriented in a definite spacial arrangement and are in an equilibrium 
—-that is in form of a liquid crystal or tactoid. OSTERGREN (1945 a) 
points out that a body like the chromosome in such a configuration 
will tend to upset this equilibrium and its presence will increase the 
potential energy of the arrangement as a whole. The tendency will 
therefore be to shunt the chromosome out of the spindle configuration 
and it is only the tractile forces of the chromosomal spindle fibers 
that prevent such expulsion. The position of the chromosomes in the 
metaphase plate is then the resultant of a mechanism which tends to 
‘ pull them into the polar axis and the forces which tend to evict them 
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from the spindle. This resultant represents what OSTERGREN calls the 
“transverse equilibrium”. 

A beautiful illustration of these conflicting forces is given in the 
cleavage divisions of the flatworm Polychoerus (Costello, in press) 
where the numerous and relatively slender chromosomes are placed 
like a circular fringe around the outside of the large spindle. Here 
as in many other species, only the kinetochore remains in contact 











Fig. 33—38. Brachystethus rub latus (harlequin lobe). Sex chromosomes shown in black. 
Approx. 1500 x. 
Fig. 33. Equatorial ring of autosomes in late diakinesis. — Fig. 34. Autosomes in mid region, beginning 
to clump. — Fig. 35—38. Successive phases in extrusion of autosomal clump. 


with the spindle body whereas the arms of the chromosomes radiate 
out into the cytoplasm. But not in all species are long chromosomes 
always at the periphery of the spindle and in many plants like 
Oenothera the somatic metaphases may show them in the middle of 
the plate. This again emphasizes that the character of the chromo- 
somes themselves undoubtediy plays a large role in their placement. 

A striking example of the conflict of forces involved in the place- 
ment of chromosomes is seen in the mitotic behavior of the spermato- 
cyte cells in the harlequin lobes: of Brachystethus and Mecistorhinus 
(SCHRADER, 1946a und b). Here all the autosomes are abnormal in 
their timing and this irregularity is evinced in a tendency to clump. 
When the metaphase is being established, this clumped group of chro- 
mosomes is moved out of the region of the equatorial plate, the shift 
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always taking place in the plane of the equator and never toward 
either pole (figs. 33—38). In the meantime the two sex chromosomes 
behave quite normally and assume an equatorial position close to the 
polar axis, just as they would do under normal conditions. 

The shift of the autosomal group out of the middle region is 
however not merely an expulsion due to an upset of the structural 
equilibrium in the spindle. Its sideward movement evidently takes 
place under much greater pressure than might be expected from 
forces such as that and it comes to lie not merely outside of the 
spindle body but continues to move toward the side of the cell 
(figs. 38 amd 39). Indeed so great is 
the force involved that the cell as a 
whole is subject to a marked distort- 
ion and the side toward which the 
expelled chromosomes are moving; 
usually bulges out considerably 
(fig. 39). 

The explanation would seem to lie 
in the chromosomal fibers. Whereas 
those of the two sex chromosomes are Fig. 39. Mecistorhinus melanoleucus. Approx. 
quite normal and show no change fistement (ser chromosomes in black). 
during this time, the chromosomal 
fibers of the clumped autosomes undergo a great elongation. The 
mechanism involved in this peculiar movement is therefore not to be 
sought in polar influences since both theautosomes and sex chromo- 
somes are subjected to the same centriolar forces. It must be founded in 
the chromosomes themselves and very probably in some irregularity of 
the kinetochores which results in an abnormal elongation of the 
chromosomal fibers. Since the centers remain stationary and the polar 
axis does not lengthen, the effect of a lengthening of these fibers 
from both poles is to move the autosomes sideways toward the lateral 
margin of the cell and as the pressure of elongation continues the cell 
bulges out before it (fig. 38 and 39). In short the very mechanism 
which ondinarily serves to keep the chromosomes in the middle of the 
spindle, here reverses its function and pushes them out. The case 
emphasizes again that chromosomal fibers can elongate as well as 
shorten. 

This displacement of chromosomal spindle fibers out of the middle 
of the spindle body argues strongly against the interpretation that such 
fibers represent negative tactoids within a positive tactoid (BERNAL, 
1940; BARBER and CALLAN, 1943) since an independent existence of a 
negative tactoid is inconceivable. However it is more than likely that 
when the chromosomal fibers of the autosomes are thus shifted they 
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are accompanied by imterfibrillar spindle substance. We are therefore 
dealing with a split of the whole spindle followed by the displacement 
of the section that involves the autosomes. This however even more 
than the shifting of the chromosomal fibers alone, would cause great 
difficulty for a rigid interpretation of the tactoid-spindle hypothesis. 
The tactoid of FREUNDLICH (1927) amd BERNAL and FANKUCHEN (1936) 
is a configuration of fibriform, protein micelles which are all oriented 
in a definite way. In the present conception of such a liquid crystal 
it would be almost impossible to divide it without causing an immediate 
breakdown of the whole arrangement. Such a breakdown would also 
occur if the long micelles which compose all the fibers were to shorten, 
as is implied by the hypothesis that spindle fibers contract because of 
a folding of their component protein chains. 


It is of course possible that as the physical chemist’s knowledge of 
liquid crystals increases, these will be found to have a greater range 
of action. Also, if the spindle is tactoid in nature, the forces residing in 
the poles and the kinetochores must considerably influence its behavior 
and may, for instance, greatly increase its stability. At any rate we 
need not abandon the hhypothesis that the metaphase spindle represents 
a system in which both continuous as well as chromosomal fibers 
arise through a reorientation of fibriform micelles and that the place- 
ment of the chromosomes involves both longitudinal and transverse 
equilibria. Such a conception would seem to furnish a most promising 
basis for further development. 


6. Conclusion. 

Despite the seemingly disparate information contained in the pre- 
‘ ceding pages, it is possible to trace a main thread that runs through 
it all. It is comprised by the polar forces which become progressively 
more influential as the mitotic cycle advances from interphase to 
metaphase, and the forces residing in the chromosomes, themselves 
increasingly active in their responses to the poles or centers as they 
go through their cyclical alterations. 


The reactions of the chromosomes to the centers in the earlier 
stages, whether they take the form of the bouquet stage at leptotene 
or the much later manifestation in Anisolabis, seem to be due to 
direct attraction. But certain diakinetic phenomena, like peripheral 
spacing and equatorial ring formation at the nuclear wall, obviously 
involve an interposition by the nuclear membrane. Though repulsion 
of some sort may well be an involved factor, the behavior of both 
the cellular and nuclear membranes at this time most strongly 
suggests that forces of surface tension are mainly responsible. 
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These maneuvers seem not to bear directly on the final esta- 
blishment of the metaphase. But there are others which play a more 
direct role in the formation of the spindle and the equatorial plate. 
The growth of the polar forces, which is manifested by the progess- 
ive multiplication and lengthening of astral rays, is strikingly re- 
flected in the behavior of the diakinetic nucleus. In mid-diakinesis of 
forms like Brachystethus, the nucleus first moves badily to one or 
the other of the two centers, and then begins to elongate in the polar 
axis until in contact with both centers. This is a direct response to 
forces of attraction and in the nucleus seems to involve primarily the 
peripheral region. This attraction is a most powerful one and acts 
through a considerable distance, for not only is the whole nucleus 
shifted out of its median position toward a peripheral center but in 
its succeeding elongation the attraction is so powerful that the entire 
cell may be flattened. Undoubtedly, cyclical changes in the viscosity 
of the karyolymph are also involved in the reaction of the nucleus 
but there is no question that the forces of attraction during this phase 
are very great and that they constitute a major factor in the final 
development of the metaphase. 

Except in some special cases (for instance, certain Coccidae and 
Protozoa) the intervention of the nuclear membrane prevents all form- 
ation of spindle fibers. But with the first sign of its disintegration, con- 
tinous and chromosomal spindle fibers appear at once in the karyo- 
lymph, the kinetochores immediately become oriented toward the 
centers, and the machinery for the gathering of the chromosomes in 
the mid region is established. The various spindle fibers almost cer- 
tainly represent a longitudinal orientation of long, fibriform protein 
micelles, and the forces that bring this about must reside in the 
centers or poles and the kinetochores. Such a reorientation or order- 
ing of disorganized particles takes place most readily in the karyo- 
lymph, though the formation of astral rays in animal cells is evidence 
for the fact that some types of cytoplasm may also respond to these 
forces of organization. 

The folding and unfolding of the polypeptide chains that consti- 
tute the proteins then furnishes the mechanism through which the 
chromosomes reach the middle position between the two poles, there 
probably being a give and take action until the tractive forces to the 
two poles are equalized. On the. other hand, the placement of the 
chromosomes within the equatorial plate is the resultant of these trac- 
tive forces which tend to move them toward the polar axis and the 
tendency to expel bodies like the chromosomes out of a balanced 
system of.oriented micelles such as has just been described. Clearly 
the momentary condition and structural organization of the chromo- 
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some must play a predominant role in its reaction to these forces and 
that is strikingly reflected in all the cases here described. 

In such an old problem as mitosis the volume of factual data 
gathered over the years becomes somewhat intimidating. Much of it 
is inaccurate and irrelevant, and some of it has been injudiciously 
pushed aside as unimportant. But order will quickly appear from this 
chaos if the main principles can be recognized as such. The continued 
advances of biological and physical chemistry will then be certain to 
clear up the many aspects which now seem to us so puzzling. 


Summary. 


1. The length of the spindle is independent of the size of the 
chromosomes but is correlated with the dimensions of the cell, of the 
nucleus, and of the centrioles (Arvelius). 

2. Under certain conditions there may be a direct attraction be- 
tween the centers and the chromosomes (bouquet stage; Anisolabis 
diakinesis), but under other conditions the centers appear to in- 
fluence the chromosomes indirectly by way of the nuclear membrane 
(diakinetic spacing; equatorial ring in Brachystethus). 

3. An attraction between the centers and extrachromosomal ele- 

ments of the nucleus is evinced at certain periods (diffuse stage of 
Loxa; diakinesis of Brachystethus, Mecistorhinus and others). 

4. In monopolar spindles neither an equatorial plate nor a normal 
ellipsoidal spindle is formed, though the chromosomes become orien- 
ted toward the single pole (Anisolabis and others). 

5. The establishment of the equatorial plate occurs only after the 
formation of spindle fibers and involves positive as well as negative 
forces, i.e. the give and take of chromosomal fibers as well as the 
tendency of the spindle body to evict the chromosomes (Homarus; 
harlequin lobe of Loxa; mantids). 

6. Irregularities in the timing or general condition of the chromo- 
somes and the kinetochores may result in their expulsion from the 
equatorial plate; extreme displacement of this sort involves pressure 
arising from a forcible elongation of chromosomai fibers while the 
length of the polar axis is not increased (Brachystethus; Mecisto- 
rhinus). 
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ENDOMITOTISCHE POLYPLOIDIE IN SUKKULENTEN 
LAUBBLATTERN. 


Von 
GERTRUD JAHNL. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Oktober 1946.) 


Die innere Polyploidisierung ausgewachsener Gewebe und Organe 
ist offenbar eine weitverbreitete Erscheinung (vgl. die zusammen- 
fassende Darstellung GEITLER 1941). Endomitotische Polyploidie 
wurde bisher fiir die Gewebe folgender Tiere festgestellt oder wahr- 
scheinlich gemacht: Dipteren, Heteropteren, Odonaten, Coleopteren, 
Lepidopteren (vgl. GEITLER 1938—41), Orthopteren (BaRiGozzi 1942a, 
GEITLER 1944 a), Artemia (Baricozzi 1942b), Sauger (Ries, D’an- 
cona), Asseln und Schnecken (Heitz 1944). Bei Pflanzen wurden 
analoge Verhiltnisse an einigen Angiospermen beobachtet (GRAFL 
1939, GEITLER 1940 a, b, 1944 b, GEITLER und LausBer, LAUBER). Ab- 
gesehen von den dlieren Angaben iiber Polysomatie in pflanzlichen 
Meristemen (vgl. GEITLER 1941, BERGER 1941) erfolgt endomitotische 
Polyploidisierung in bestimmten Geweben von Laub- und Hoch- 
blattern, in Knollen (Sauromatum), in Friichten und in haustoriellen 
Bildungen und in Elaiosomen. Im ganzen betrachtet sind erst ver- 
haltnismaLig wenige Pflanzen untersucht worden. 

Die folgenden Untersuchungen beziehen sich auf den Bau sukku- 
lenter Laubblatter von Angiospermen.! Bisher wurde das Dauer- 
gewebe von Laubblittern in kerncytologischer Hinsicht nur an Rhoeo 
discolor untersucht (GEITLER 1940 a, b). Es zeigte sich, daB im As- 
similations- und im Wassergewebe tetra- und oktoploide Zellen auf- 
treten und da8 der anatomische Aufbau hierdurch wesentlich bestimmt 
wird. Analoge Verhiltnisse konnten nun an Gasteria Zeyheri und 
prolifera und an Haworthia viscosa (Liliaceen), sowie an Bryo- 
phyllum tubiflorum und verticillatum (Crassulaceen) beobachtet wer- 
den und treten vermutlich auch bei Kleinia radicans (Composite) auf. 

Zum Nachweis der inneren Polyploidie bediente ich mich der zu 
diesem Zwecke zuerst von GRAFL angewendeten Methode, durch Ver- 


1 Die Anregung zur Bearbeitung dieses Themas verdanke ich Herrn 
Prof. L. GErITLER. 
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wundung in Dauergeweben Mitosen auszulésen. Zur AusschlieBung 
des Einwandes, da8 die Polyploidie erst durch den Wundreiz zustande 
kame, wurden die von GEITLER (1941) angefiihrten Knriterien beachtet. 

Die fleischigen Laubblatter von Gasteria Zeyheri und prolifera 
wurden an der Pflanze durch etwa 1/,cm lange, bis in das Wasser- 
gewebe reichende grobe, d. h. méglichst wenig glatte Schnitte ver- 
wundet. Nach einigen Tagen zeigten Querschnitte bei Untersuchung in 
Essigkarmin reichlich Mitosen. Hinter dem eingetrockneten Wund- 
rand bleiben zwei bis drei Zellreihen unveraindert erhalten. An sie 
schlieRen sich Schichten von Zellen, die sich teilen und mit der Zeit 
ein deutliches Wundgewebe bilden. Die Haploidzahl betrigt bei 
Gasteria Zeyheri und prolifera, wie auch bei anderen Gasteria-Arten, 7. 
Der haploide Chromosomensatz besteht, wie bekannt, aus vier langen 
und drei wesentlich kiirzeren Chromosomen. Im Assimilationsgewebe 
traten tetra- und oktoploide Mitosen auf. Die betreffenden Kerne sind 
auch im unverletzten Gewebe entsprechend gro8. Das Wassergewebe 
beteiligt sich selten an der Wundgewebebildung. Es treten zwar eben- 
falls Teilungen auf, aber nicht so zahlreich und anscheinend weniger 
rasch als in den Zellen des Assimilationsgewebes. Mit Sicherheit wur- 
den nur tetraploide, aber keine oktoploiden Wassergewebezellen- fest- 
gestellt. Die Zellen der Epidermis teilen sich nicht; wie aus der GréBe 
ihrer Kerne zu schlieSen ist, diirften sie. diploid sein. 

Querschnitte durch die Blatter von Haworthia viscosa zeigen, dab 
verschieden grofe Zellkerne vorhanden sind. Drei bis vier Tage nach 
der Verwundung findet man im Assimilations- und im Wassergewebe 
reichlich Teilungen mit di- und tetraploiden Mitosen. Die Chromo- 
somenzahl von Haworthia viscosa betragt n = 7; in den betreffenden 
Mitosen treten also 14 baw. 28 Chromosomen auf (Abb. 1). Wie aus 
dem Vergleich der Figuren ersichtlich ist, nimmt das Volumen der 
Chromosomen im Blattgewebe zu (vgl. auch GEITLER 19406 iiber 
Rhoeo). Auch erfolgen, wie bei Gasteria, die Teilungen im Assimila- 
tionsgewebe reichlicher als im Wassergewebe. Im letzteren sind jeden- 
falls auch héher polyploide Zelien vorhanden, doch gehen diese Zellen, 
wenn iiberhaupt, erst spiter in Teilung; ich konnte an ihnen nur Pro- 
phasen beobachten. 

Fiir Bryophyllum tubiflorum lag bisher keine Bestimmung der 
Chromosomenzahl vor. Die Zahlen sind nur fiir Bryophyllum caly- 
cinum mit n = (19—) 20 (TayLor 1926) und fiir Bryophyllum proli- 
ferum mit n = 17, sowie Bryophyllum calycinum mit n = 20 (Toro- 
HUKU 1935) bestimmt. Der diploide Satz von Bryophyllum tubiflorum 
enthalt ungefihr 30 Chromosomen. Diese Zahl wurde aus Samen- 
anlagen, Wurzelspitzen und Vegetationspunkten ermittelt. Da die 
Chromosomen sehr klein sind, konnte die Zahl nicht einwandfrei fest- 

Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 4 
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gestellt werden. Die Behandlung der Laubblatter wurde in gleicher 
Weise wie bei Gasteria Zeyheri und prolifera durchgefihrt. Teilungen 
im Grundgewebe der Blatter fanden sich am fiinften Tag. Schon an 





Abb. 1. Haworthia viscosa, Metaphaseplatten: a) Mitose im Pollenkorn, n = 7, b) aus einer diploiden 
Zelle des Assimilationsgewebes eines Laubblattes, c) aus einer tetraploiden Zelle aus dem Wasser- 
gewebe eines Laubblattes. Alk.-Eisessig, Essigkarmin. 
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Abb. 2. Bryophyllum tubiflorum: a) Diploider Chromosomensatz aus einer Wurzelspitze, b) 32-ploide 
Metaphaseplatte aus dem Assimilationsgewebe eines Laubblattes. — Alk.-Eisessig, Essigkarmin. 


der Gréfe der Metaphaseplatien erkennt man auf den ersten Blick, daB 
polyploide und zum Teil hochpolyploide Kerne vorhanden sind. Die 
Zahlungen, die aus den angefiihrten Griinden nicht ganz exakt durch- 
gefiihrt werden konnten, ergaben bis zu 480 Chromosomen (Abb. 2), 
was bei einer Grundzah] von 2n = +30 also 32-ploiden Kernen ent- 
spricht. Die Epidermiszellen teilen sich nicht. Ihre Kerne sind ver- 
mutlich diploid. 
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Nebenher wurden auch Laubblatter von Bryophyllum verticillatum 
untersucht. Die Chromosomenzahl liegt hier etwas niedriger als bei 
Bryophyllum tubiflorum und betrigt 2 = 18 oder wahrscheinlich 20. 
Die Zellen des Grundgewebes werden offenbar ebenso hoch polyploid 
wie bei Bryophyllum tubiflorum, doch konnte ich keine genauen 
Zahlungen vornehmen. 

Auch an der blatisukkulenten Composite Kleinia radicans wurde 
beobachtet, dai das Dauergewebe der ausgewachsenen Blatter nicht 
durchwegs diploid ist. Diese Untersuchungen konnten noch nicht ab- 
geschlossen werden. 


Zusammenfassung. 

In den grofzelligen Geweben der sukkulenten Laubblitter von 
Gasteria Zeyheri, G. prolifera, Haworthia viscosa, Bryophyllum tubi- 
florum und verticillatum sowie vermutlich von Kleinia radicans treten 
nach Verwundung polyploide Mitosen auf. Die betreffenden Kerne 
sind endomitotisch polyploidisiert. Bei Bryophyllum sind bis 32-ploide 
Kerne vorhanden, bei Gasteria und Haworthia lieBen sich unmittel- 
bar nur 4- und 8-ploide Mitosen nachweisen, doch kommen vermutlich 
auch héher polyploide Kerne vor. 
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REVERSION OF XO TO XY SEX CHROMOSOME -MECHANISM 
IN A PHASMID. 


By 
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In the evolution of sex chromosomes the XO—XX mechanism has 
undoubtedly been derived from the more primitive.X Y—XX condition. 
A subsequent reversion of the XO to the XY type has however also 
occurred—and in a variety of organisms. A new instance of such re- 
version was recently encountered in a male specimen of Isagoras 
schraderi REHN, during a preliminary cytological survey of a group 
of Central American phasmids (HuGHES-SCHRADER, 1947). This XY 
male is unique among phasmids thus far investigated, in all of which 
the XO—XX mechanism is present. Thus in 17 species, representing 
both major divisions and 8 of the 14 eurrently recognized subfamilies, 
the male is XO (table 2); im 12 of these species the XX condition in 
the female has also ‘been verified. The XO-XX mechanism thus appears 
to have been established early in phasmid phylogeny and to have 
persisted with relatively little change during the diversification of the 
group. The XY mechanism of Isagoras schraderi thus probably re- 
presents a recent reversion from the XO condition. Structural character- 
istics of the chromosomes involved iafford additional evidence. Further- 

more, a relatively high incidence of structural changes in the chromo- 
somes of the subfamily represented (the Pseudophasmatinae) is 
suggested by the discovery of unequal autosomal bivalents in three 
additional species. 


Material. 


The single adult male of Isagoras schraderi REHN was taken on 
Barro Colorado Island, Panama Canal Zone, in December 1939; one 
adult and one juvenile male of Isagoras subaquilus REHN at Finca de 
los Cusingos, near San Isidro del General, Costa Rica, in May, 1944; 
and one juvenile male of a thind Jsagoras species and one adult ‘male 
of Pseudophasma menius Westwood from Turrialba, Costa Rica, in 
April, 1944. The testes were fixed in SANFELICE or BAUER’s modification 
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of ALLEN-BouIN. SMITH-NEWTON gentian violet, iron hematoxylin, and 
the Feulgen reaction were used in staining. Since two of the species 
are new, and none shave previously been studied cytologically, 
drawings of the complete chromosome complements are included to 
facilitate identification and comparison in later studies. 


The Chromosomes of Isagoras sechraderi Rehn. 


Spermatogonial metaphases are well spaced and clear. Numerous 
plates show, without exception, 34 chromosomes. Of these, 4 are re- 
latively large and easily identifiable as a pair of autosomes with 
median kinetochores (upper right in fig. 1), and the two sex chromo- 
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Text Figures 1—7. Isagoras schraderi. 
Fig. 1. Spermatogonial metaphase: 2n = 34. — Fig. 2. Polar aspect first meiotic metaphase: 16 auto- 
somal and one sex bivalent. — Fig. 3. Polar aspect second meiotic metaphase; 16 autosomes plus 
smaller sex chromosome. — Fig. 4. Same, with 16 autosomes plus larger sex chromosome. — Fig. 5. 
XY bivalent at diakinesis; euchromatic arms terminally associated. — Fig. f. XY bivalent during 
pre-metaphase stretch; heterochromacy of free arms no longer evident. — Fig. 7. Lateral aspect first 
meiotic metaphase; sex bivalent in black. (Not all autosomes drawn.) 


somes (mid left, peripherally, fig. 1). The latter differ markedly in size, 
comprising the largest chromosome of the set, a huge V shaped 
element with slightly unequal arms, and its mate, the fourth of the set 
in omer of size, with submedian kinetochore. Since no female materia] 
is available it is impossible to distinguish between X and Y. In telo- 
phase and early prophase of the earlier gonial divisions two hetero- 
chromatic bodies are visible. Although my material does not permit 
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a complete seriation, these bodies probably represent the hetero- 
chromatic regions of the two sex chromosomes. The remaining 32 chro- 
mosomes of the set comprise 16 pairs closely graded in size; the po- 
sition of the kinetochore is median to subterminal in at least 8 of these, 
—not positively identifiable in the others. 
The first meiotic metaphase plate comprises 16 equal autosomal 
bivalents and one unequal bivalent made up of the two sex chromo- 
_somes (upper right, fig. 2, in black, fig. 7). The secondary spermato- 
cytes are of two types, those with 16 autosomes pilus the larger sex 
chromosome (fig. 4) and those with 16 autosomes plus the smaller sex 
chromosome (fig. 3). 


The X—Y Bivalent. 


The identification of the unequal bivalent described above as an 
X—Y or sex bivalent rests on several points of evidence. In the first 
place the diploid number of the male is an even one—34,—and shows 
no variability. Further pairing and bivalent formation is complete and 
regular; no univalents were encountered in many cysts of first meta- 
phase checked. This eliminates the possibility that the even diploid 
number might be due to the presence of a supernumerary chromosome 
and an unmated X. Finally the behavior of the heteromorphic pair of 
chromosomes during meiotic prophase is characteristic of sex chromo- 
somes. 

In male meiosis of XO—-XX phasmids (FAVRELLE, 1934, HUGHES- 
ScHRADER, 1947, and others) the behavior of the single X is quite 
orthodox. Heterochromatic throughout its length in prophase it may 
early be identified as a darkly staining filament, more contracted than 
the autosomes, which undergoes a typical conflexion, and whose closely 
appressed ends are then polarized in the bouquet formation of zygotene. 
During pachytene it contracts into a compact mass and so remains 
throughout the ensuing diffuse stage. At diakinesis the compact hetero- 
chromatic mass opens out into the two armed X chromosome character- 
istic of the group. 

In Isagoras schraderi from leptotene through pachytene a super- 
ficially similar heterochromatic filament is present. It is clearly double, 
but the duality does not derive from conflexion. It differs from a con- 
flexed univalent X in the fact that from its non-polarized end two 
delicate univalent threads may be seen to emerge. I have not been able 
to follow these threads through thé mass of autosomal filaments filling 
the nucleus at these stages,—nor even in the more open spacing of 
pachytene when the bouquet orientation is released. Throughout the 
ensuing diffuse period the heterochromatic mass becomes more com- 
pact and remains unanalyzable. Out of the diffuse stage the bivalents 
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emerge already in diakinetic form. At this point the structure of the 
heterochromatic body first becomes clear. As it opens it separates into 
two loosely coiled, still heterochromatic chromosome ends connected 
by a central euchromatic region (fig. 5). This structure may now be 
followed as by contraction and the increased staining of the eu- 
chromatic region it assumes the characteristic form of the unequal 
bivalent shown in fig. 6. Together with the autosomal bivalents it 
undergoes the pre-metaphase stretch, followed by recontraction and 
congression for first metaphase. Its position and form at final compact 
metaphase are shown in fig. 7. It comprises the two unequal sex chro- 
mosomes previously identified in the spermatogonia. The longer arm 
of the larger sex chromosome is associated terminally with the shorter 
arm of its mate. At first anaphase the terminal association is broken 
and one sex chromosome passes to each pole. The resulting spermato- 
cytes thus receive either an X ora Y (figs. 3 and 4). 

Thus from diakinesis on through both meiotic divisions the history 
of the unequal sex bivalent is clear. Moreover, from its structure at 
diakinesis, the behavior of the sex chromosomes during the earlier 
prophase may be inferred with a high degree of probability. X and Y 
have each one heterochromatic, and one euchromatic arm. The ‘hetero- 
chromatic arms pair to form the heavy filament and heterochromatic 
mass of leptotene to pachytene. The two univalent threads which 
emerge from the non-polarized end of the heterochromatic filament are 
the proximal parts of the euchromatic arms. The strong terminal 
association between the distal ends of the euchromatic arms, first 
visible at diakinesis and pensisting to amaphase, indicates that the 
euchromatic arms of X and Y are homologous in their distal portions 
and have probably undergone a normal pairing. Since X and Y are 
already in terminal association when first emenging from the diffuse 
period it is impossible to say whether a chiasma has-been formed 
between them. 

To summarize: it appears that the single X chromosome character- 
istic of phasmids—a large two-armed chromosome heterochromatic 
throughout its length—has been replaced in Isagoras schraderi by an 
X—Y pair of sex chromosomes, each of which possesses one hetero- 
chromatic and one euchromatic arm, and which form a sex bivalent 
at meiosis. The possible method of this reversion will be commented 
on laier. 

Unequal Autosomal Bivalents in Pseudophasmatinae. 
a) Isagoras subaquilus REHN. 


Unequal autosomal bivalents were found in three among four 
species of Pseudophasmatinae cytologically sampled. Two of the six 











: 56 Sally Hughes-Schrader: 
are congeneric with Isagoras schraderi, suggesting a high frequency 


of structural changes in chromosomes in the genus to which the X—Y 
male belongs. 
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Text Figures 8—13. Isagoras subaquilus. . 
Fig. 8. Spermatogonial metaphase of male no. 1; 2n = 27. Second largest pair of autosomes — a, a — 
equal. — Fig. 9. Spermatogonial metaphase of male no. 2; 27 chromosomes as in male 1, but second 
pair of large autosomes — b, b' — unequal. — Fig. 10. Lateral aspect first meiotic metaphase in male 2; 
unequal autosomal bivalent b, b' and univalent X in black. — Fig. 11. Polar aspect first meiotic meta- 
phase; 13 autosomal bivalents plus univalent X. — Fig. 12. Second meiotic metaphase; 13 autosomes 
plus X. — Fig. 13. Same; 13 autosomes only. 


Two males of Isagoras subaquilus, one juvenile and one adult, are 
available for study. The diploid number in both is 27 of which 5 are, 
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relative to the rest, of great length (figs. 8 and 9). These five com- 
prise in order of length a pair of huge V-shaped autosomes, the 
univalent X with slightly submedian kinetochore, and a second pair 
of autosomes of different appearance in the two males. In one in- 
dividual this pair comprises identical two-armed chromosomes with 
subterminal kinetochores (fig.,8, a—a). In the other, this pair is re- 
presented by one rod shaped element with nearly terminal kinetochore, 
and one longer chromosome with slightly submedian kinetochore 
(fig. 9, b—b*). The X, heterochromatic throughout its length, shows 
the meiotic behavior characteristic for this chromosome. Its random 
segregation relative to the members of the unequal bivalent is readily 
observable at first anaphase. The unequal bivalent, and the correspond- 
ing but equal pair in the second individual, are euchromatic through- 
out, and clearly autosomal. 


Table 1. 
Arm length in chromosomes a, b, and b! of I. subaquilus. 





| Short arm 6! | Long arm 6! Long arm } Long arm a 





31 31 48 
8 8°5 8 


No. measured | 31 
Lenght in mm at 1800 X | 5 











With only two individuals available for study the origin of the 
unequal bivalent and its status in the species cannot be determined. 
However, a comparison of arm lengths in this bivalent in the two 
specimen yields some information (table 2). Measurement of the short 
arm in the three almost rod shaped chromosomes is impractical; indeed 
so seldom can the precise location of the kinetochore be established 
that even the values given for the long arms must be considered as 
approximations only. Even so, it is clear that 5! is considerably longer: 
than its mate (13 cf. to 8.5); the asymmetry of the bivalent is not there- 
fore derived simply from a shift in the position of the kinetochore. 
Moreover the increase in length iis entirely in the shorter arm of }'; 
it may stem from duplications in this element. Whether the long arm 
of b is equivalent to that of a cannot be positively determined. Its 
slightly greater length (table 2) should be considered insignificant 
were it not for a slight difference in the shape of the two elements. 
Thus no short arm was demonstrable in 22 b chromosomes selected 
on the basis of clarity in lateral views of first metaphase,—while 12 
out of 24 similarly selected a chromosomes gave evidence of its pre- 
sence. This suggests a more terminal position for the kinetochore 
in b than in a, such as might have arisen by inversion. If this is true, 
the a—a individual is homozygous for neither element of the unequal 
bivalent. 








Sally Hughes-Schrader: 














b) Isagoras sp. 


Two unequal autosomal bivalents are present at meiosis in the 
single available male of this thind, and probably new, species of 
Isagoras. The diploid complement numbers 47 of which all are small 
except two large V shaped chromosomes (fig. 14). One of these is the X 
chromosome whose meiotic behavior parallels that in other XO phasmid 
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Text Figures 14—21. Isagoras sp. 
Fig. 14. Spermatogonia! metaphase; 2n = 47. — Fig. 15. Lateral aspect first meiotic metaphase; 
unequal autosomal bivalents a, a! and b, b', and the single X in black (Not all autosomes drawn). 
— Fig. 16. Polar aspect first meiotic metaphase, with a! and 6! at upper level. — Fig. 17. Same, with 
unequal autosomes not identifiable. — Fig. 18. Second meiotic metaphase, with 23 autosomes, in- 
cluding a’. — Fig. 19. Same, but including a. — Fig. 20. Second meiotic metaphase, with 24 chromo- 
somes, including X. — Fig. 21. Same, but including a' and X. 
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males. The second large chromosome is seen at first meiotic meta- 
phase to form one member (a', fig. 15) of an unequal autosomal 
bivalent. Its partner (a, fig. 15) is a shorter chromosome with sub- 
median kinetochore,—not positively identifiable in spermatogonia. 
The second unequal autosomal bivalent (6b, b', fig. 15) comprises a 
short rod shaped chromosome paired with a larger J shaped one. 
A comparison of arm lengths shows both bivalents to be truly unequai, 
not merely asymmetrical through kinetochore shifts. At first meta- 





Text Figures 22—26. Pseudophasma menius. 


Fig. 22. Spermatogonial metaphase: 2n = 23. X and larger heteromorphic autosome 6' not distin- 

guishable. — Fig. 23. Polar aspect first meiotic metaphase; 11 autosomal bivalents plus single X. — 

Fig. 24. Complement of first meiotic metaphase in lateral aspect; 10 equal and 1 unequal autosomal 

bivalents plus single X. — Fig. 25. Second meiotic metaphase — 11 autosomes. — Fig. 26. Same — 
11 autosomes plus X. 


phase the free arms of a’, a, and b' tend to stand out stiffly from the 
spindle. Polar views of metaphase I thus frequently show one or two 
of these free arms according to the random orientation of the bivalents 
(figs. 16 and 17). The random segregation of the unequal chromosomes 
and the univalent X is observable at first anaphase. Since only the X 
and a’, the largest of the heteromorphic chromosomes, can be identified 
after segregation only four complements can be distinguished at second 
metaphase instead of the eight combinations actually formed. Thus of 
the plates with 23 chromosomes which contain no X, haif possess the 
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large V shaped a’ (fig. 18) and half its smaller partner (fig. 19); of 
the 24 chromosome plates half carry two of the lange chromosomes, 
X and a' (fig. 21) and half only one—the X (fig. 20). 


c) Pseudophasma menius WESTWOOD. 


One unequal autosomal bivalent is formed at meiosis in the single 
available male of this species (fig. 24, b', b). Its shorter member has an 
apparently terminal—and its longer member a submedian—kineto- 
chore. The bivalent is of the rod type; the longer arm of the larger 
partner is terminally associated with the shorter chromosome, and is 
of similar length. 

The diploid number of the male is 23—of which the four largest 
chromosomes are similar in size and shape (fig. 22). These comprise 
one equal pair of autosomes (a—a), the univalent X, and the larger 
member (b') of the unequal pair of autosomes. Pairing and bivalent 
formation are regular (figs. 23 and 24). The X segregates at first ana- 
phase, and at random with respect to the unequal autosomes. Second- 
ary spermatocytes are of the expected types (fig. 25, 11 autosomes; 
fig. 26, 11 autosomes plus X). 


Comment. 


That the X—Y of Isagoras schraderi arose by reversion from the 
XO condition is indicated, as noted earlier, by the fact that in the 
18 species of phasmids thus far sampled cytologically all the others 
possess the XO—XX mechanism (table 2). Furthermore the single X 
in all these other species is heterochromatic throughout its length 
during meiotic prophase. Thus the presence of a euchromatic arm in 
both X and Y of Isagoras schraderi suggests a relatively recent re- 
version from autosomal to sex-chromosomal status in these arms. 

The precise method of the reversion cannot be inferred with any 
certainty. In most cases of reversion thus far analyzed (WHITE, 1945) 
the XY appears to have been derived by translocation between the long 
arm of an X with nearly terminal kimetochore and the short arm of a 
similarly shaped autosome (centric fusion of WuHITE). This gives rise 
to a V shaped X one of whose arms is of autosomal origin and still 
euchromatic while the second arm, derived from the original X, is 
heterochromatic. The unbroken mate of: the autosome involved becomes 
a “neo-Y”, and is at first euchromatic throughout its length. The pro- 
cess of reversion ‘in Isagoras schraderi has been more complicated. 
This is indicated by the presence of a heterochromatic arm in the Y 
as well as in the X, and further by the fact that the original X was 
almost certainly a chromosome with median or submedian kinetochore 
such as characterizes all other species of Pseudophasmatinae in- 
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Table 2. Sex Chromosome Mechanism in Bisexual Phasmids. 





























Chromosome 
Spikes Formula Sex Chromosomes ‘isilietics 
2n ¢ | 2n 2 é $ | Size and shape 
Areolatae 
Bacillinae Favrelle, ‘35 
Phalces longi- Cappe de Baillon, 
scaphus (de Haan)} 35 | 36 |XO|XX]| large J Favrelle, and de 
Vichet, ‘38 
Pseudophasmatinae 
Prexaspes 
Isagoras schraderi X large J ; , 
Rehn 34 XY ¥ seed Hughes-Schrader ’47 
Isagoras sp. 47 XO large V_ | Hughes-Schrader’47 
Isagoras 
subaquilus Rehn | 27 XO large V_ | Hughes-Schrader 47 
Pseudophasmata 
Pseudophasma 
menius Westw. 23 XO med. V_ | Hughes-Schrader ’47 
Phylliinae 
Phyllium 
bioculatum Gray | 33 | 34 |XO|XXj] large J Favrelie, 34 
Anareolatae 
Pachymorphinae 
Leptynia X fused with 
attenuata Pantel | 36 |36+|XO|XX]| autosome de Sinéty ‘01 
35, 36 XO X free, | Cappe de Baillon and 
large J de Vichet, ’40 
Phobaeticus 
sinetyi Br. 51 | 52 |XO/}XX] large J Favrelle, ’34 
Dubreulia Cappe de Baillon, 
lineata (Br.) 25 | 26 |XO/}XX!| large V Favrelle, and de 
Lonchodinae Vichet, 38 
Menexenus 
semiarmatus de Sinéty, 01 
(Westw.) 45 | 46 |XO|XX| large J Favrelle, ‘34 
Carausius rot- 
undo-lobatus Br. | 21 | 22 |XO|XX| wmed. J Favrelle, ’34 
Carausius 
juvenilis Br. 41 | 42 |XO|XX]| large V Favrelle, ‘34 
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Chromosome 
Sex Chri 
Species Formuls a es Reference 
2n ¢ | 2n 2 é 9 | Size and shape 
Carausius sp. 41 | 42 |XO/|}XXj large V Cappe de Baillon, 
Favrelle and de 
Phibalosominae ae ee 
Aplopus mayeri | 35 | 36 | XO large J Jordan, ‘08 
Bostra, sp. 35 | xo large V_ | Hughes-Schrader ‘47 
Heteronemiinae 
Oncotophasma sp.| 41 XO large J_ | Hughes-Schrader’47 
Necrosciinae 
Parasosibia 
parva Redt. 53 | 54 | XO] XX] large rod Favrelle, ‘34 
Sipyloidea 
panaetius(Westw.)| 21 | 22 |XO|XxX| large V Favrelle, '34 











vestigated, including two congeneric with Isagoras schraderi. Indeed 
an X of this general type—a lange V or J shaped chromosome 
heterochromatic throughout its length—is clearly an old established 
character in the entire family; as table 1 shows it is found in 17 out 
of 19 species representing 8 among the 14 subfamilies (table 2). 

Not one of the species of Pseudophasmatinae cytologically known 
offers a possible chromosomal prototype of Isagoras schraderi. But in 
the widely separeted subfamily Phibalosominae a species of Bostra 
(HuGHES-ScHRADER, 1947) presents a chromosome complement compar- 
able to that from which Isagoras schraderi was probably derived. So 
remote are the two species taxonomically that no directly derivative 
relationship is implied. The Bostra male has 35 chromosomes, 
embracing a large V shaped X, 5 pairs of medium sized and 
12. pairs of small autosomes—as compared with the large J 
shaped X, medium J shaped Y, 4 pairs of medium and 12 pairs 
of small autosomes in Isagoras schraderi. A _ tramslocation of 
one arm of the Bostra X to one of the medium sized auto- 
somes could give rise to an X! X? Neo-Y mechanism such as is 
found in certain mantids (WHITE, 1941); a second translocation of the 
heterochromatic arm from X? to the neo-Y, followed by the loss of the 
resulting supernumerary, would give the situation now existing in 
Isagoras schraderi (diagram in fig. 27). Such an origin of course 
implies other previous changes in the chromosomes. The genes carried 
in the short arm of the autosome involved must have been duplicated 
elsewhere in the complement. And an inert or duplicated region must 
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have been present in the original X since the female of the derived 
form would be deficient for that part of the X now confined to the 
male line. 

W3uiTE (1945) has recently critically reviewed the known cases of 
reversion of the XO to the XY sex chromosome mechanism.:I will 
therefore mention only possibly related cases among those Orthoptera 
—Mantidae and Blattidae—closest to the phasmid stock. Among the 
mantids, basically of XO—XX constitution, an X'X?Y mechanism is 
now well established among Mantinae and Choeradodinae; its origin 
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Text Figure 27. Diagram of possible origin of XY in Isagoras schraderi. Heterochromatin black, 
euchromatin white, break indicated by dash. 


A Bostra-like ancestral condition, breaks in X and autosome a!. B Translocation transforms X into X?. 
a! into X?, and a into neo-Y. B Breaks in X* and neo-Y. C Second translocation gives XY plus super- 
numerary. D Loss of supernumerary; the XY of Isagoras schraderi type. 


in an X-autosome translocation, as analyzed by WHITE (1941), appears 
almost certain. ErAzi (1940) has reported an even diploid number in 
the male of the mantid Empusa pennicornis. Her figures do not permit 
an analysis of the sex chromosome mechanism, but the possibility that 
a reversion of the XO to the XY condition has here taken place should 
be investigated. The only other species of Empusa cytologically 
studied, Empusa egena, is known to have an XO—XX medhianism 
(Waite, 1941). 

Of special interest in connection with Isagoras schraderi, since 
the X involved has a median kinetochore, is the X-autosome trans- 
location recently described by SUOMALAINEN (1946) in a single male 
specimen, among 50 investiigated, of the blattid Phyllodromia ger- 
manica. The sex chromosomes of this species, in common with ail 
blattids thus far studied, are of the XO—XX type. In the male one 
arm of the original X is negatively—the other positively—hetero- 
chromatic. In the translocation the negatively heterochromatic arm has 
been transferred to one end of an autosome. An unequal bivalent 
results, with which the positively heterochromatic arm is associated 
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at diplotene. But the nature of this association is not clear. Instead of 
pairing with the unbroken member of the unequal bivalent to form an 
X!1—X*—neo Y trivalent, the positively heterochromatic arm appears 
to be attached laterally at the point of fusion of the negatively hetero- 
chromatic section of the X with the broken autosome. The positively 
heterochromatic half of the X breaks free during diakinesis, and 
segregates at random relative to the members of the unequal bivalent 
at first anaphase. Were the differentiation of the original X into 
negatively and positively heterochromatic regions correlated with 
inertness and activity of sex determining genes, a stable sex chromo- 
some mechanism might still be operative in the translocation male. 
For, if the negatively heterochromatic region were inert with respect 
to sex determination, the sex chromosome mechanism would remain of 
the XO type, and the unequal bivalent be in effect completely auto- 
somal. Conversely were the sex determining genes localized in the 
negative heterochromatin an X-neo Y mechanism would be established 
by the translocation. The positively heterochromatic arm, in appea- 
rance an ordinary univalent X, would be in reality an inert super- 
numerary. A second translocation between the supernumerary and the 
neo-Y might then result in a sex chromosome bivalent of the Isagoras 
schraderi type, in which both X and Y posses one heterochromatic and 
one euchromatic arm. 

Among the phasmids themselves Leptynia attenuata is often cited 
as the first case on record of the fusion of an X with an autosome 
(DE SinETy, 1901). A restudy of DE SINETY’s material by CAPPE DE 
BAILLON and DE VICHET (1940) has, however, shown the unequal 
bivalent to be autosomal in nature, and the sex chromosome to be a 
free, univalent X. The X orients on the metaphase plate at finst meta- 
phase, instead of between the plate and one pole as in most phasmids. 
This manuever makes its presence less easily observable and may 
explain DE SINETy’s oversight. Unexplained remains the even number 
of chromosomes in the spermatogonia. These, as was shown in 
DE SINETY’s photographs and confirmed in the later study, number 36. 
In only one cell did CappE DE BAILLON and DE VICHET find a con- 
clusively clear case of a spermatogonial metaphase with the expected 
35 chromosomes. First meiotic metaphases, on the other hand, in- 
variably showed but 17 autosomal bivalents and the univalent X. The 
data suggest the presence of a supernumerary chromosome which, 
although never observed in the process, must be eliminated in late 
spermatogonial mitoses. This inference is moreover supported by 
DE SINETy’s observation that the somatic diploid number of the female 
varies around 36. The case is thus probably comparable with 
Isagoras subaquilus, Isagoras sp., and Pseudophasma menius, with 
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the additional complication of a variable supernumerary. 

Fragmentary as is the material here reported it suffices to indicate 
a high rate of establishment of structural changes in the chromosomes 
of the Pseudophasmatinae. Intensive comparative cytological study of 
this group will almost certainly yield much of interest. Especially to 
he desired is the chromosomal analysis of lange samples of various 
populations in the species of Isagoras here described. 


Summary. 


The sex chromosomes of the male phasmid Isagoras schraderi 
REHN comprise an X and a Y,—each with a submedian kinetochore, 
and one euchromatic and one heterochromatic arm. At meiosis X 
and Y form an unequal sex bivalent in which the euchromatic arms 
are terminally associated. Relatively recent reversion from the XO—XX 
mechanism characteristic of the Phasmidae is indicated by the pre- 
sence of the euchromatic arm in both X and Y. The diploid number 
of the male is 34. 

Unequal autosomal bivalents are found at meiosis in two other 
species of Isagoras—Isagoras subaquiles REHN and Isagoras sp.—and 
in Pseudophasma menius WESTWOOD. The chromosome complements 
of these species are described. 
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UBER CHROMOSOMALE PLASTIZITAT BEI WILDFORMEN 
VON ALLIUM CARINATUM UND ANDBEREN ALLIUM-ARTEN 
: AUS DEN OSTALPEN. 


Von 
ELISABETH TSCHERMAK-WOESS, Wien. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 12. Dezember 1946.) 
Einleitung. 

Wahrend in manchen Formenkreisen der Angiospermen chromo- 
somale Abweichungen zu den Seltenheiten geéhéren, wenn sie aber auf- 
treten und sich erhalten, gréfere taxonomische Bedeutung erlangen, 
ereignen sie sich bei anderen Pflanzen verhiltnismaSig oft, bewirken 
aber keine tiefergreifenden Verinderungen im Erscheinungsbild. Schon 
einfache Polyploidie hat verschiedene Wirkung, das Auftreten iiber- 
za#hliger Chromosomen ruft verschieden starke Balancestérungen her- 
vor u. dgl. m. (vgl. dazu DARLINGTON, Kap. III und IV). 

In diesem Zusammenhang sind die Allium-Arten der paniculatum- 
Gruppe (Allium paniculatum, A. pulchellum, A. flavum, A. carinatum 
und A oleraceum) von Interesse. Bereits LEVANs eingehende experi- 
mentelle Untersuchungen haben vielfach eine gewisse karyologische 
Plastizitét ergeben (LEVAN 1933, 1937). Bei den Arten, die sich mit 
Hilfe von Bulbillen vegetativ fortpflanzen kénnen, vermégen sich chro- 
mosomal aberrante Formen auch leicht zu erhalten. 

Der Zufallsfund eines Bestandes diploider Pflanzen von Allium 
carinatum bei Lunz in Niederésterreich (GEITLER, DIANNELIDIS 1944), 
das bis dahin im Freiland nur triploid bekannt war (LEvAan 1933, 
1937), gab den Ansto8, dem chromosomalen Aufbau dieser Art an ver- 
schiedenen Standorten weiter nachzugehen. Dabei wurden auch Allium 
oleraceum, das nach LEvANs Untersuchungen von den anderen Arten 
etwas abgeriickt erscheint, und weitere Allium-Arten mit herange- 
zogen.* 

Einer eingehenden Analyse des Chromosomensatzes steht allerdings 


1 Herr Prof. L. GEITLER stellte mir einige Notizen und Zeichnungen 
(iiber die Meiose in den Pollenmutterzellen und die Entwicklung des weib- 
lichen Gametophyten und der Embryonen bei A. carinatum und A. oleraceum) 
zur Verfiigung, wofiir ich ihm bestens danke. — Eine vorlaufige Mitteilung 








Elisabeth Tschermak-Woess: Chromosomale Plastizitat. 67 


das Hindernis enigegen, daB die meisten Chromosomen infolge ihrer 
groBen Ahnlichkeit untereinander nicht oder nicht sicher identifizier- 
-bar sind. Man muB8 sich also auf einzelne markante Chromosomen be- 
echrinken. Als solche kommen vor allem die SAT-Chromosomen in 
Betracht. Entgegen der Meinung LeEvans, daf thr Fehien fiir die pani- 
culatum-Gruppe typisch wire, treten sie bei den von mir untersuchten 
Formen regelmafig auf. Dabei handelt es sich teils um Chromosomen, 
an denen ein langeres oder kiirzeres, mit dem itbrigen Chromosomen- 
kérper gleichbreites Stiick durch eine sekundire Einschniirung ab- 
gesetzt ist, teils um solche mit einem ,,Trabanten“ im eigentlichen Sinn. 
Im extremen Fall sind die Trabanten so klein, da8 sie an der Grenze 
der Sichtbarkeit stehen und nicht immer sicher nachweisbar sind. 

Die Untersuchung somatischer Metaphasen erfolgt vorteilhafter- 
weise an colchiziniertem Material, in dem die an sich sehr langen Chro- 
mosomen verkiirzt erscheinen und durch die meist iibersichtlichere 
Lagerung der Chromosomen eine leichtere und genauere Analyse der 
Platten méglich wird. Zum Vergleich ist jedoch auch die Heran- 
ziehung unbehandelter Mitosen nétig, da infolge der Colchicin-Wir- 
kung die Trabantenfaiden und sekundairen EKinschniirungen so verktirzt 
werden kénnen, da8 die Trabanten nicht abgehoben erscheinen. Zur 
Fixierung und Firbung wurde im allgemeinen Alkohol-Bisessig und 
Karminessigséure verwendet. 


Diploides Allium carinatum. 


Abgesehen von dem Bestand diploider Pflanzen in Lunz wurden 
Diploide im Wiener Becken bei Gramatneusied] (GEITLER, DIANNE- 
Lips 1944, 1947) und angeblich auch in Oberkrain gefunden.? Weiters 
kommen Bestinde diploider Pflanzen an verschiedenen Standorten in 
der Umgebung von Wien, ebenso rund um Innsbruck und bei Ebensee 
in Oberésterreich vor? 


iiber einige Ergebnisse (L. GEITLER und L. TSCHERMAK-WoEss, Cytologie 
der Wildbestiinde von Allium carinatum und Allium oleraceum bei Lanz) 
wurde im September 1944 an die ,,Naturwissenschaften“ eingesendet und 
erschien daselbst 1946, S. 27. — Herrn Prof. RUTTNER gilt mein Dank fiir die 
Uberlassung eines Arbeitsplatzes an der Biologischen Station Lunz und das 
Wohlwollen, das er meinen Arbeiten stets entgegenbrachte. 

2 Allerdings scheint es sich bei letzterer Angabe um eine Verwechslung 
zu handeln, denn meine Nachuntersuchung der aus Oberkrain stammenden 
und im Wiener Botanischen Garten weiter kultivierten Pflanzen ergab 
durchwegs eine Chromosomenzahl von 2n = 24 (gl. S.77). 

3 An der Materialbeschaffung beteiligten sich Herr Prof. H. Gams, Herr 
Prof. L. GEITLER, Dr. H. Baum, Dr. H. LAuBER, cand. phil. E. Mayer, Dr. 
H. NEUMAyYR jf, cand. phil. I. RASCHENDORFER und Dr. H. WaGnerR. Allen 
Beteiligten sei auch hier bestens gedankt. 

5* 
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Auferlich erweisen sich die diploiden Pflanzen verschiedener 
Standorte als einigermaBen einheitlich. Sie sind im allgemeinen niedri- 
ger und zarter gebaut als triploide Individuen. Ihre Bliiten- und Bul- 
billenzahl ist im allgemeinen gering, der Samenansatz an den weni'gen 
daraufhin gepriiften Standorten héher als bei den Triploiden. Die 
Perigonblitter sind im Vergleich zu denen triploider Individuen im 
Durchschnitt kiirzer und intensiver violett, der Bliitenstiel ist ebenfalls 
kiirzer und zumindest unmittelbar nach dem Offnen der Bliiten inten- 
siv, spaiter schwicher violett gefarbt — bei Triploiden dagegen griin. 
(Dieser Vergleich bezieht sich auf die anscheinend am weitesten ver- 
breiteten typischen Triploiden, wie sie in der Umgebung von Lunz, in 
den Traunauen bei Weifenkirchen und im Botanischen Garten der 
Universitat Wien vorkommen — vgl. ‘weiter unten.) 

Auffallenderweise sind alle bisher untersuchten Pflanzen struk- 
turelle Hybride, wie aus dem unpaarigen Auftreten von SAT-Chromo- 
somen und anderen charakteristischen Chromosomen hervorgeht (vgl. 
auch DIANNELIDIS 1947).4 AuBerdem bestehen deutliche chromosomale 
Unterschiede zwischen den Formen verschiedener Standorte. Schlie8- 
lich kénnen alle Individuen eines Standortes oder sogar eines aus- 
gedehnteren Gebietes hinsichtlich ihres Ohromosomenbestandes einheit- 
lich sein, wahrend an anderen Standorten selbst unmittelbar neben- 
einander wachsende Pflanzen verschiedenen chromosomalen Typen an- 
gehoren. 

Solche verschiedene chromosomale Typen an einem Standort finden 
sich in Lunz (DIANNELIDIS 1947) — als Beispiel einer dieser Typen 
sei auf Abb. 1a hingewiesen — und im Lainzer Tiergarten bei Wien. 
In dem nicht sehr groBen Untersuchungsmaterial aus dem Lainzer 
Tiergarten wurden bisher zwei chromosomale Varianten gefunden. In 
einem Fall sind vier verschiedene SAT-Chromosomen vorhanden, von 
denen drei grobe, bzw. mittelgrofe Trabanten besitzen und eines einen 
sehr kleinen Trabanten fiihrt. Die SAT-Chromosomen sind also nicht 
paarig vorhanden (Abb. 1b). Im anderen Fall treten drei unpaarige 
SAT-Chromosomen mit grofen Trabanten auf, von denen zwei Chro- 
mosomen sicher nicht identisch und eines wahrscheinlich identisch mit 
den SAT-Chromosomen des ersten Falles ist. Hin deutlich ungleich- 
armiges Chromosom, das im ersten Fall als SAT-Chromosom vorhan- 
den ist, fehlt im zweiten Fall iiberhaupt (Abb. 1 c). 

Vdllig einheitlich beziiglich iihres Chromosomenbestandes erwiesen 
sich dagegen acht Pflanzen von 4 bis zu 3km Luftlinie voneinander 


‘ Ob die von DIANNELIDIS untersuchten Pflanzen aus Gramat-Neusiedl 
zwei Paare gleicher SAT-Chromosomen besitzen oder auch strukturelle 
Hybride sind, geht aus der zitierten Veréffentlichung nicht hervor. 
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entfernten Standorten bei Ebensee. Neben vier verschiedenen SAT- 
Chromosomen und einem Chromosom mit sekundérer Einschniirung 
treten hier zwei deutlich anisobrachiale Chromosomen auf. Von diesen 
besitzt das laingere einen deutlich langeren ,,kurzen“ Arm als das 
andere; ebenso unterscheiden sich die beiden Chromosomen mit mittel- 
grofBen Trabanten durch geringe Differenzen in ihrer Lange und der 
Gr6éBe der Trabanten, und schlieBlich diirften auch die allerdings nur 
selten gleichzeitig erkennbaren Chromosomen mit winzigen Trabanten 
aihriliche verschiedenartige Merkmale aufweisen (Abb. 1, d bis f). Eine 
auffallende Erscheinung wurde mehrmals am Chromosom 1 mit se- 
kundarer Einschniirung beobachtet, bei dem in C-Mitosen an einer der 
beiden bereits spreizenden Chromatiden zwei Chromatidenenden mittels 
deutlicher Faden angeheftet waren, waihrend die Schwesterchromatide 
entsprechend: kiirzer war (Abb. 1d). Die Nukleolenzahl betrigt in 
kurz nach der Teilung stehenden Kernen maximal fiinf, stimmt also 
mit der Zahl der SAT-Chromosomen iiberein. 

Drei schon habituell als diploid kenntliche Pflanzen und eine auf 
Grund ihres Habitus zunichst fiir triploid gehaltene Pflanze® von ver- 
schiedenen bis schitzungsweise 200m voneinander entfernten Stellen 
der Fritzensmihder bei Innsbruck zeigten ebenfalls keinerlei chromo- 
somale Unterschiede — sie besafen ein gleichschenkeliges Ohromosom 
mit mittelgroBem Trabanten, ein gleichschenkeliges, etwas kiirzeres 
mit etwas kleinerem Trabanten, ein gleichschenkeliges und ein un- 
gleichschenkeliges mit winzigen Satelliten (Abb. 11). Die Nukleolen- 
zahl betragt meistens vier, maximal fiinf. 

An einem Standort (,,Galgenbichel“) am Fufe der Nordkette unter- 
halb der Friézensmiahder tritt bereits eine andere chromosomale Va- 
riante auf. Untersucht wurden drei Pflanzen, die sich als einheitlich 
erwiesen. Abb. 1k, 1, zeigt die auffallenden SAT-Ohromosomen; aufer- 
dem gibt es vielleicht noch einen winzigen Trabanten an einem un- 
gefihr gleichschenkeligen Chromosom. Es treten vier bis fiinf Nu- 
kleolen auf. Das SAT-Chromosom 2 diirfte mit dem gleichfalls mit 2 
bezeichneten Chromosom der Abb. 1i (Fritzensmiihder) identisch sein. 
(In Abb. 11. erscheinen die betreffenden Trabanten zufallig etwas 
gréBer, da an jeder Ohromatide zwei bereits getrennte, dicht neben- 
einander liegende Satelliten hangen.) Die GAT-Chromosomen 4 der 
beiden Standorte unterscheiden sich dagegen durch das Lamgenver- 
haltnis von langem zu kurzem Arm. 

Eine gewisse Ahnlichkeit mit den beiden zuletzt besprochenen chro- 
mosomalen Typen zeigt schlieBlich der Chromosomensatz der einzigen 


5 Es handelt sich hierbei wohl nur um eine modifikative, vielleicht durch 
bessere Diingung am Wegrand bedingte Veranderung. 
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verfiigbaren Pflanze aus Trins bei Steinach am Brenner (Abb. 1m). 
So ist das SAT-Chromosom 1 von Trins dem vom Galgenbichel weit- 
gehend ahnlich, 2 diirfte mit Galgenbichel und Fritzensmahder iiber- 
einstimmen und 4 ist méglicherweise mit 4 von den Fritzensmahdern 
identisch. Auch hier gibt es vier bis fiinf Nukleolen. 

Bin weiterer Standort mit gleichartigen strukturellen Hybriden 
fand sich im Weidlingbachtal bei Wien. Elf Pflanzen von Vier ver- 
schiedenen Stellen einer Wiese haben den gleichen diploiden Chromo- 
somensatz, an dem auffallt, da8 keine Chromosomen mit subterminaler 
Insertion auftreten (nur ein Chromosom mit L: K fast 2:1). Eines der 
immerhin deutlich ungleichschenkeligen Chromosomen tragt einen 
kleinen Satelliten, weiters besitzt eines der beiden kurzen gleich- 
schenkeligen Chromosomen einen kleinen und ein laingeres nahezu 
gleichschenkeliges einen groBen mit dem Chromosomenarm gleich 
breiten Trabanten (Abb. 10). In Pollenmitosen findet man 6fters eine 
sekundire Einschniirung an einem der laingsten Chromosomen 
(Abb. 1n). In Prophasen von Pollenmitosen erkennt man den Zu- 
sammenhang zwischen SAT-Chromosomen und Nukleolen und die aus- 
schlieBliche Lagerung des Heterochromatins an den Chromosomen- 
enden. Obwohl die Meiose selbst nicht untersucht werden konnte, kann 
man schliefen, daf ihr Ablauf sehr gestért sein mu, da viele Pollen- 
k6érner abgestorben sind, die einzelnen K6érner sich in sehr verschiede- 
nen Entwicklungsstadien befinden und Kernfragmente auftreten. Die 
Nukleolenzahl ist drei, manchmal vier und ausnahmsweise fiimf. In 
zwei Fallen (unter einer sehr groBen Zahl von Beobachtungen) wurde 
in einer somatischen Telophase Brickenbildung festgestellt. 

Sechs Pflanzen, die dicht nebeneinander in einer Wiese bei Mittern- 
dorf, im Wiener Becken wuchsen, unterscheiden sich von den bisher 
besprochenen Formen dadurch, da& sie zwar im allgemeinen mehr 
oder minder gleichschenkelige Chromosomen besitzen, ein Chromosom 
jedoch stark ungleichschenkelig (L:K = 2:1) ist. Von den fiinf SAT- 
Chromosomen tragt ein ungefiihr isobrachiales einen groBen, gewéhn- 
lich an relativ langem Faden sitzenden Trabanten, ein ahnliches etwas 
kiirzeres einen etwas kleineren Trabanten; noch kleiner ist der Satellit 
eines deutlich ungleichschenkeligen Ohromosomes und zwei gleich- 


Abb. 1. Allium carinatum, Chromosomensitze und charakteristische Chromosomen diploider Pflanzen 
(a—f und i—m aus C-Mitosen). 

a C-Anaphase einer Pflanze aus Lunz; b, c zwei verschiedene chromosomale Typen aus dem Lainzer 
Tiergarten; @ Chromosomensatz einer Pflanze aus Ebensee, das Chromosom mit sekundarer Einschnii- 
rung (Nr. 1) trigt beide Endstiicke an einer Chromatide, die winzigen Satelliten sind nicht abgehoben; 
e, f die charakteristischen Chromosomen einer weiteren Pflanze aus Ebenséee; g SAT-Chromosomen 
einer Pflanze aus Mitterndorf (aus unbehandelter Anaphase); h SAT-Chromosomen einer Pflanze 
aus dem Halterbachtal (Metaphase); i C-Anaphase einer Pflanze der Fritzensmiihder; k, 2 SAT-Chromo- 
somen der Typé vom Galgenbichel, m einer Pflanze aus Trins; » Pollenmitose, o SAT-Chromosomen 
des Klons aus dem Weidlingbachtal (n, o in dem etwas kleineren beigefiigten MaBstab). 
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schenkelige Chromosomen tragen schlieflich winzige Trabanten 
(Abb. 1g). In Ubereinstimmung mit der Zahl der SAT-Chromosomen 
betragt die maximale Nukleolenzahl fiinf. 

SchlieBlich treten bei drei hinsichtlich ihres Chromosomenbestandes 
einheitlichen Pflanzen aus dem Halterbachtal bei Wien drei unpaarige 
SAT-Chromosomen auf (Abb. 1h). Von diesen besitzt eines mit sub- 
terminaler Insertion einen gro8en Trabanten. Im iibrigen gibt es nur 
Chromosomen mit medianer und submedianer Insertion. 


Hypertriploides Allium carinatum im Gebiet des oberen 
Ybbs- und Erlauftales. 

Eine eigentiimliche Erscheinung bieten die carinatum-Pflanzen, die 
in der Gegend von Lunz auferhalb des Bestandes diploider Pflanzen 
vorkommen und die an Wegrandern, auf Schligen, an Hecken u. dgl. 
allgemein verbreitet und haufig sind. Es handelt sich um eine hyper- 
triploide Form von der Formel 2n = 25 = 3x + 1. Diese Form lieB sich so 
weit nachweisen, als die Nachforschungen in diesem Gebiet iiberhaupt 
reichten, nimlich bis etwa 10km siidwirts von Lunz (Géstling im 
Ybbstal) und bis 18km nordwiarts von Lunz (St. Anton im Erlauftal), 
also in einer Richtung iiber eine Strecke von 28:km. Bemerkenswerter- 
weise bildet die Wasserscheide zwischen Ybbs- und Erlauftal kein 
Hindernis der Verbreitung (wie etwa im Fall von Primula acaulis). 

Die Analyse somatischer Metaphasen von Pflanzen verschiedener, 
auch weitest entfernter Standorte zeigt, da offenbar iiberall der 
gleiche Chromosomensatz vorliegt (Abb. 2a). Allerdings sind die 
meisten Chromosomen nicht sicher identifizierbar. Doch lassen sich 
sieben Chromosomen wiedererkennen, namlich fiinf SAT-Chromo- | 
somen und das lingste und das kiirzeste Chromosom des Satzes. Zu- 
sammen mit der gleichbleibenden Zahl 2n = 25 kann es als erwiesen 
gelten, da simtliche Pflanzen vegetativ auseinander entstanden sind, 
da8 also ein Riesenklon entwickelt ist. Wie weit. seine tatsichliche Er- 
streckung reicht, ist noch nicht festgestellt; die obigen Angaben be- 
deuten nur Minimalgrenzen. 

Von den fiinf SAT-Chromosomen besitzen drei je ein mehr oder 
minder grofes Endstiick; eines dieser Chromosomen scheint auch in 
den Lunzer Diploiden vorzukommen (vgl. Abb. 1a und 2a). Die bei- 
den anderen SAT-Chromosomen, die einander ziemlich ahnlich sehen, 
fiihren kleine, nicht immer sichtbare Trabanten. Zumindest an den 
drei SAT-Chromosomen mit mehr oder minder grohen Endabschnitten. 
sowie am langsten und kiirzesten Chromosom 148t sich erkennen, da8 
sie regelmaBig in der Diplophase nur in der Einzahl auftreten. Es 
liegt also in dieser Hinsicht nicht einfache Autotriploidie vor. 
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Systematisch betrachtet stellt die 3x + 1-Form typisches Allium 
carinatum dar. Die Pflanzen erreichen eine Héhe von 70 cm oder aus- 
nahmsweise bis 96 om uad sind bei entsprechendem Wuchs sehr reich- 
bliitig (es wurden bis 130 Bliiten in einem Bliitenstand gezahlt). Die 
Blitenfarbung ist im Vergleich mit den Diploiden deutlich heller, 
Bulbillen entwickeln sich reichlich, aber relativ spit, so daB der noch 
geschlossene Bliitenstand auffallend schlank aussieht. Mitunter kom- 
men schwiachlich entwickelte Pflanzen vor, die bei oberflaichlicher Be- 
trachtung Diploiden gleichen. So wurden einmal dicht nebeneinander, 
vier offenbar vegetativ auseinander entstandene Pflanzen gefunden, die 
36 bis 41 cm hoch waren, 2 bzw. 3, 7 und 8 Bliiten trugen und 12 bis 
16 Bulbillen besaSen. Chromosomale Unterschiede gegeniiber anderen 
Pflanzen waren nicht erkennbar. ; 

Die Pollensterilitét ist sehr betraichtlich. Infolge von Uni- und 
Trivalentenbildung verlaiuft die Meiose stark gestért. Die Univalenten 
liegen in der I. Metaphase ungespalten und zufillig verteilt an den 
Polen. Ihre Zahl betragt 5 bis 1. Die Anzahl der Trivalenten ist im- 
mer niedrig, sie betragt 0 bis 2, selten 3. Der Rest sind Bivalente. Die 
Trivalenten bilden in bekannter Weise Ketten mit subterminalen 
Chiasmen, die Bivalenten bilden 1 bis 4 Chiasmen. Als zusitzliche 
Stérungen finden sich Inversionsbriicken in der I. und II. Anaphase. 
Neben mehr oder weniger normalen Pollentetraden treten reichlich 
,.Pentaden“ und ,,Hexaden“ auf. In der ersten Pollenmitose finden 
sich die Chromosomenzahlen (8—) 10—14 (—15). Viele Pollenkérner 
gehen schon vor der 1. Mitose, andere nachher zugrunde. Reife An- 
iheren enthalten iiberwiegend tauben Pollen, daneben Pollenkérner mit 
defektem Inhalt und nur sehr wenig guten Pollen. Der Prozentsatz 
normal aussehender Pollenkérner betragt in der Regel 1,2 bis 1,6, 
manchmal liegt er noch niedriger. 

Bisher wurde trotz Beobachtung zahlreicher Pflanzen erst ein ein- 
ziges Mal em — wahrscheinlich tauber — Same gefunden, wiewohl 
auf den Narben oft nicht unbetrichtliche Mengen guten Pollens neben 
untauglichem vorkommen. Bei kiinstlicher Bestéubung wurden bisher 
keine Samen erzielt. Bemerkenswert ist aber, dai die Samenanlagen 
nach dem Abbliihen haufig eine deutliche Vergré8erung erfahren. Man 
findet dann im Nuzellus und in den Integumenten Mitosen. In zweien 
von 37 Fallen wurde sogar ein junges Endosperm festgestellt, ohne 
daB es freilich gelang, einen Embryo aufzufinden. Von 26 Samen- 
anlagen aus Bliiten, die 10 bis 14 Tage nach der Anthese standen, eni- 
hielten 4 Embryosaicke von annéhernd normalem Aussehen, 9 ent- 
hielten vor oder nach der Reife abgestorbene Embryosacke, in 13 war 
auch der Nuzellus weitgehend desorganisiert. 

Soweit sich aus dem sparlichen Material Schliisse ziehen lassen 
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degenerieren die meisten Embryosacke. Gelegentlich kommen aber 
offenbar doch Befruchtungen vor. Zur Bildung keimfaihiger Samen 
kommt es aber, wenn iiberhaupt, wohl nur ganz ausnahmsweise. Die 
Bestaubung als solche scheint eine gewisse Entwicklungsanregung fiir 
die ganze Samenanlage zu bedeuten. 


Triploide Formen und eine 3 x + 2 Form von Allium carinatum. 


Inmitten des Gebietes der hypertriploiden carinatum-Form wurden 
nahe beisammen (maximale Entfernung 30m) mehrere Pflanzen ge- 
funden, welche die Chromosomenzahl 2 n = 24 besaBen (Abb. 2c). 
Diese Pflanzen, die kraftigen Wuchs zeigten und reichlich Buibillen 
bildeten, waren zundachst dadurch auffallend, dai im Sommer 1944 
Bliiten vollkommen fehlten. 1946 trugen sie zwar wenige, aber un- 
gefaihr gleich viele Bliiten wie die am gleichen Standort wachsenden 
3x + 1-Formen.® 

Der Chromosomensatz enthilt 7 SAT-Chromosomen, deren eines: 
— das kiirzeste — an jedem Arm einen Trabanten fiihrt (Abb. 2c). 
Von diesen ist keines mit den SAT-Chromosomen der 3x + 1-Form 
identisch. Wie bei manchen der Lunzer Diploiden und den 3x + 1- 
Formen gibt es zwar ein langes SAT-Chromosom mit einer sekundaren 
Einschniirung, die ein groBes Stiick des Chromosomenarmes ab- 
schniirt. Bei der 3 x-Form ist dieses SAT-Chromosom jedoch bedeutend 
starker anisobrachial als bei den beiden anderen Formen. Besonders 
auffallend ist ein sehr kunzes isobrachiales Chromosom ohne Tra- 
banten, das bei der hypertriploiden Form vorhanden ist, der triploiden 
dagegen fehlt (vgl. Abb. 2 a und c). 

GroBe Bestande rein triploider Pflanzen finden sich weiters in den 
Traunauen bei Weifenkirchen unterhalb von Wels in Oberésterreich. 
Fiinf Pflanzen von verschiedenen Stellen erwiesen sich als chromo- 
somal einheitlich. Ihr Chromosomenbestand unterscheidet sich deutlich 
von dem aller anderen triploiden Formen. Kennzeichnend sind drei 
stark ungleichschenkelige Chromosomen, von denen eines einen 
grofen, eines der beiden anderen einen winzigen Trabanten tragt. Auf- 
fallend sind auBerdem zwei mittelgroBe Satelliten an verschieden 
langen, ungefaihr isobrachialen Chromosomen (Abb. 2h). Daneben 
diirften noch weitere winzige Trabanten vorkommen. Der Prozentsatz 
guten Pollens ist ebenso wie bei den Lunzer Formen sehr gering. 

Rein triploides Allium carinatum von typischem Aussehen wurde 


® Der Standort ist die Béschung der Strafe, die von Schlo8 Seehof zu der 
Garage oberhalb der Biologischen Station fiihrt. Die StraBe wurde im Jahre 
1937 angelegt, die Pflanzen kénnen sich also erst seither dort angesiedelt 
haben. 
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ferner an zwei Standorten bei Faistenau (in Salzburg) gefunden. Die 
stichprobenweise Untersuchung ergab fiir den einen Standort aus- 
schlieBlich Pflanzen mit 2n—=24 Chromosomen (Abb. 2d); am 
anderen Standort fanden sich auferdem Pflanzen mit 2 n = 26 Chromo- 
somen, die also der Formel 3x + 2 entsprechen (Abb. 2 e). Die beiden 
Formen unterscheiden sich chromosomal auch in anderer Hinsicht: die 
triploide Form besitzt zwei stark anisobrachiale Ohromosomen, die 
3x + 2-Form enthalt nur eines; die 3x + 2-Form besitzt zwei auf- 
fallende SAT-Chromosomen mit grofen Trabanten (neben wenigstens 
zwei uncharakteristischen SAT-Chromosomen), die triploide nur ein 
auffallendes SAT-Chromosom, das sich nicht bei der 3x + 2-Form 
findet. 

GroBe Bestéinde von triploidem Allium carinatum kommen auch bei 
Wiener Herberg im Wiener Becken vor — an Standorten, die sich von 
den in der Nahe gelegenen bei Gramatneusiedl und Mitterndorf, wo 
bisher nur diploides A. carinatum gefunden wurde, in ékologischer 
Hinsicht anscheinend nicht unterscheiden. Der Chromosomensaiz ent- 
halt im Unterschied zu dem der vorher besprochenen Formen kein 
stark anisobrachiales Chromosom, jedoch sechs OChromosomen mit 
Trabanten bzw. sekundairen Einschniirumgen, was dem Auftreten von 
maximal sechs Nukleolen entspricht (Abb. 2f, g). Auffallend an den 
allerdings erst nach dem Abblithen untersuchten Pflanzen ist thr an 
Diploide erinnernder Habitus. Eine ahnliche, im Vergleich zu den ande- 
ren sowohl in Kultur wie im Freiland gewachsenen Triploiden, zartere 
Bauweise zeigen iibrigens auch die aus Oberkrain stammenden:Pflanzen 
mit 2n = 24 (Abb. 2 m), bei welchen auch die Farbe der Perigonblatter 
und Bliitenstiele intensiv violett wie bei Diploiden ist. Erstaunlich ist 
der im Vergleich zu anderen Triploiden verhaltnismahig hohe Samen- 
ansatz dieser Formen, bei denen an drei Bliitenstiinden sieben Samen 
ausreiften, was méglicherweise damit in Zusammenhang steht, daB aur 
Zeit der Anthese die Bulbillen verkiimmert waren (auch LEVAN er- 
zielte bei seinen Triploiden nur nach ‘Entfernung der Brutzwiebeln 
Samenansatz — LEvAN 1937). 

Ebenfalls als rein triploid erwiesen sich fiinf schon durch thre 
Gréke und iippiges Wachstum auffallende Pflanzen aus einem kleinen 
Bestand auf der Sophienalm bei Wien (héchstens 2km entfernt von 
dem Standort diploider Pflanzen im Halterbachtal). An ihrem Chromo- 
somenbestand fallen zwei verschiedene, stark anisobrachiale Chromo- 
somen und sieben SAT-Chromosomen auf, von welchen drei denen der 
in der Nahe wachsenden diploiden Formen gleichen (vgl. Abb. 2, 
i bis 1, und Abb. 1h. Anderseits fehlen bei den diploiden Pflanzen 
des Halterbachtales stirker ungleichschenkelige Chromosomen iiber- 
haupt — ausgenommen das SAT-Ohromosom mit subterminaler In- 
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sertion —, so da auch hier nicht einfache Autotriploidie vorliegen 
kann. 

Triploides Allium carinatum wurde schlieBlich auch verwildert im 
Botanischen Garten der Universitét Wien festgestellt. Die Unter- 
_ suchung konnte nur oberflachlich vongenommen werden, zeigte aber 
doch, da8 der Chromosomensatz nicht identisch mit dem aller anderen 
Formen ist. 

Im allgemeinen ist bei den triploiden Formen die Zahl der Nu- 
kleolen héher als bei den diploiden. Sie betrigt bei den ersteren 5 bis 8. 
bei den letzteren 3 bis 5. In denjenigen Fallen, die genau daraufhin 
untersucht wurden, stimmt die Héchstzahl der Nukleolen mit der An- 
zahl der SAT-Chromosomen iiberein. Die Lange der SAT-Zonen in 
der Meta- und Anaphase unterliegt gewissen Schwankungen. Sie sind 
wahrscheinlich durch den physiologischen Zustand des betreffenden 
Gewebes einerseits und verschieden gute Fixierung anderseits bedingt. 
Das Langenverhiltnis der Trabantenfiden bzw. der SAT-Zonen unter- 
einander ist jedoch konstant (so sind z. B. die beiden SAT-Chromo- 
somen bei der diploiden Form aus Mitterndorf an geringfiigigen Unter- 
schieden der Trabantengré8e und der Linge der Trabantenfiden zu 
unterscheiden). 

Heterochromatin tritt bei diploidem und triploidem Allium cari- 
natum reichlich auf, es liegt gew6hnlich distal. In triploiden Ruhe- 
kernen sind entsprechend mehr Chromosomenzentren vorhanden als in 
diploiden — triploid rund 33, diploid 18 bis 24 (Abb. 2n, o). 

Uber die Verbreitung von diploidem, triploidem und aneuploidem 
Allium carinatum la&t sich vorderhand kein einheitliches Bild gewin- 
nen. Jedenfalis kénnen die beiden Typen nur geringe Unterschiede in 
ihren 6kologischen Anspriichen thaben, da sie in Lunz nur wenige 
Meter, in anderen Gegenden nur wenige Kilometer voneinander ent- 
fernt an den gleichen oder an sehr ahnlichen Standorten wachsen. 
Immerhin hat es den Anschein, als ob manche triploiden Typen wider- 
standsfihiger gegen zeitweilige Trockenheit wiren als die Diploiden. 


Allium oleraceum. 

Allium oleraceum tritt haiufig an den gleichen oder an ahnlichen 
Standorten wie triploides Allium carinatum auf, scheint aber in noch 
héherem MaB als dieses trockenresistent zu sein. Es ist um den Lunzer 
Untersee und im oberen Ybbstal verbreitet und an Wegrandern, auf 
Schlagen u. dgl. hiufig anzutreffen. In den Auen am Unterlauf der 
Traun bildet es zusammen mit triploidem A. carinatum grofe Be- 
stande, weiters wichst es in den Salzachauen bei Sickerwiesen in Ober- 
ésterreich. Amndrerseits gedeiht A. oleraceum an zeitweise extrem 
trockenen Standorten, wie zwischen Hippophae-Gestriipp bei Inns- 
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bruck-HGtting, in Weingarten am Alpenostrand, im Marchfeld und am 
Abhang des Leithagebirges. 

Es wurden ungefaihr 50 Pflanzen von acht Standorten untersucht. 
Sie stammen von zwei Standorten bei Innsbruck-Hiétting, von den 
Salzachauen bei Sickerwiesen, von zwei Stellen der Traunauen bei 
Wei8enkirchen in Oberésterreich, von mehreren Stellen am Lunzer 
Untersee, von mehreren Stellen am Kahlenberg bei Wien, von Pfaff- 
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Abb. 3. II. Metaphase (bzw. in Fig. c unten II. Anaphase) in PMZ von a diploidem, b hypertriploidem 

(3 % + 1) Allium carinatum, c A. oleraceum, alle aus Lunz (in b infolge unregelmaBiger Verteilung 

in der I. Metaphase oben 15, unten 10 Chromosomen, in c unten nicht alle Chromosomen dargestellt). 
(Orig. GEITLER.) 
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statten und Médling, siidlich von Wien, von Baumgarten an der March, 
nordéstlich von Wien, und vom Abhang des Leithagebinges bei 
Winden im Burgenland. Sie erwiesen sich einheitlich als pentaploid 
(2n = 40, Abb. 4a, b). Bisher war die Art nur tetraploid bekannt 
(LEVAN 1933, 1937). Die Pflanzen aller Standorte gleichen typischem 
A. oleraceum. Am eingehendsten wurden die Lunzer Besténde unter- 
sucht. Dort treten meist reichbliitige Exemplare mit bis zu 60 Bulbillen 
auf; sie erreichen eine Héhe bis zu 80cm. An einer trockenen, stark 
sonnigen Stelle (,,Rathnergrund“ bei Lunz-Seehof) fanden sich durch- 
wegs niedrige Pflanzen, die reichlich Bulbillen, aber nur ein oder zwei - 
oder auch gar keine Bliiten bildeten. Solche Pflanzen finden sich mit- 
unter auch eingestreut in Bestinde ,,normaler“, und zwischen den bei- 
den Extremen kommen alle Ubergiinge vor. Demnach ist es méglich, 
da8 die kiimmerlichen Pflanzen blo8 modifikativ ‘beeinfluBt sind. Ohro- 
mosomale Unterschiede konnten nicht festgestellt werden, was aller- 
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dings nicht viel bedeutet, da sich feinere Unterschiede infolge der 
Schwierigkeit der Analyse der Beobachtung entziehen wiirden. 

Im somatischen Chromosomensatz sind zumindest drei SAT-Chro- 
mosomen vorhanden. Die Chromosomen sind im gamzen deutlich 
kleiner als die von carinatum, was man anschaulich auch aus dem 
Vergleich entsprechender Meiosestadien erkennt (Abb 3 a bis c). Man 
erkennt dabei auch die aus der carinatum-Reihe herausfallende Kern- 
Plasma-Relation — die oleraceum-Zellen sind ,jzu klein“. Die Objekte 
Levans: triploides A. carinatum und tetraploides A. oleraceum haben 
Pollenkérner mit ungefahr gleich groBem Durchmesser (LEVAN, 1933). 

Die Meiose ist, wie zu erwarten, infolge Uni- und Polyvalentenbil- 
dung stark gestért. Hine genaue Analyse 148t sich allerdings nur an 
wenigen Pollenmutterzellen durchfithren. Allgemein iiberwiegen an 
Zahl die Bivalenten, wahrend Quinquevalente am seltensten auftreten. 
Das gewohnliche Verteilungsbild ist: + 4 Univalente (maximal ‘wurden 
& beobachtet), 2 oder 3 Trivalente, 1 oder 2 Quadrivalente, 0 oder 
1 Quinquevalent, der Rest Bivalente. Die Bivalenten bilden in der 
Regel Stab- oder Ringtetraden mit subterminalen Chiasmen, die Poly- 
valenten entsprechende Ketten. Die Univalenten werden in der I. Ana- 
phase unregelmaBig auf die Pole verteilt oder es bleiben ein oder zwei 
mehr oder weniger gespalten im Aquator zuriick und werden pykno- 
tisch. Zu diesen Stérungen tritt nicht selten Inversionsbriickenbildung 
in der I. oder II. Anaphase. 

Trotz alledem ist die Pollenfertilitét verhiltnismaBig gut und die 
Werte liegen wesentlich héher als bei den 3 x + 1-carinatum-Pflanzen. 
Tn reifen Antheren findet man 5 bis 10°o normal aussehende Pollen- 
kérner. In der ersten Pollenmitose treten die Chromosomenzahlen 17 
bis 24 auf. Die Mitose wird von den meisten Pollenkérnern durch- 
laufen. In einem spateren Stadium findet man vorwiegend wweikerni- 
gen Pollen mit generativer und vegetativer Zelle von normalem Aus- 
sehen; dies gilt auch fiir Pollenkérner, die pykmotische Reste (In- 
versionsfragmente und ausgestofene Univalente) enthalten. Das 
Massensterben der Pollenkérner findet also erst spiter statt. 

Auffallend ist auch der relativ gute Samenansatz. Es war zwar 
aus auBeren Griinden nicht méglich, eine statistische Priifung vorzu- 
nehmen, doch ist schon aus einer fliichtigen Durchmusterung der Be- 
stinde ersichtlich, da8 spontaner Samenansatz nicht zu den Selten- 
heiten gehért. Kinmal wurden sogar an einer Pflanze drei Samen ge- 
funden, von denen zwei in demselben Fruchtknoten entstanden waren. 
Die meisten Gamen reifen allerdings nicht aus, und von den reifen 
bleibt es fraglich, wie weit sie keim- und entwicklungsfahig sind. Von 
12 im Herbst 1944 gesammelten reifen Samen ‘keimten im niachsten 
Frithjahr nur vier; von diesen gingen zwei frithzeitig zugrunde, wah- 
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rend die anderen beiden bis zum Juni zu etwa 3 cm hohen Pflanzchen 
heranwuchsen. 

Die Untersuchung von 24 Samenanlagen offener Bliiten verschiede- 
ner Pflanzen ergab in 16 Fallen Embryosicke von normalem Aus- 
sehen; in zwei Fallen waren die Embryosicke auf dem vierkernigen 
Stadium stehen geblieben; die restlichen sechs Samenanlagen enthielten 
reife oder unreife Embryosicke mit ganz oder teilweise degeneriertem 
Inhalt. Die Untersuchung von 21 vengréSerten Samenanlagen aus 
Bliiten, die 10 bis 14 Tage nach der Anthese standen, ergab in vier 
Fallen das Vorhandensein von wachsenden Embryonen und Endo- 
spermen — zwei Embryonen waren + 20zellig, ein Embryo war 
+ 24zellig, einer + 50zellig —; in einem Fall war der Embryo abge- 
storben; die iibrigen 16 Samenanlagen enthielten nicht weiter ent- 
wickelte Embryosiicke im Zustand der Degeneration, zum Teil waren 
auch die Nuzelli desorganisiert. 

Aus dieser orientierenden Ubersicht folgt, daB der Samenansatz 
nicht so schlecht ist, wie man es nach den Stérungen der Meiose er- 
warten kénnte. Offenbar wirken sich infolge der hohen Polyploidie- 
stufe Balancestérungen nicht allzu stark aus. Inwieweit die etwa ent- 
stehenden Keimpflanzen mit abnormen Chromosomensiatzen im Frei- 
land Aussicht besitzen, sich weiter zu entwickeln, bliebe noch zu 
untersuchen; vorliufig wurden keine Pflanzen mit abweichenden 
Chromosomenzahlen gefunden. 

Wohl nur modifikativ bedingte Unterschiede im Habitus und der 
. Bliitenzahl — bis zu vélligem Fehlen von Bliiten —, ahnlich wie bei 
den Lunzer Bestinden, fanden sich im iibrigen auch an anderen Stand- 
orten, so am Kahlenberg und bei Hétting. An einem der beiden Stand- 
orte bei Hétting zeichneten sich alle Pflanzen dadurch aus, daf ihre 
Bulbillen bereits auf den Mutterindividuen 1 bis 4cm lange Blattchen 
trieben. Der Prozentsatz an gutem Pollen war bei den Pflanzen aus 
den Traunauen ebenso wie bei denen aus Lanz relativ hoch. 

Ein Vergleich der Chromosomensitze der einzelnen Pflanzen unter- 
einander sowie der Pflanzen verschiedener Standorte lieB sich aus 
den obenerwahnten Griinden nicht durchfithren. Es steht jedoch fest, 
da chromosomale Unterschiede zwischen den Formen verschiedener 
Standorte bestehen. Weiters treten gewisse markante Chromosomen 
(SAT-Chromosomen, anisobrachiale, besonders kurze und lange Chro- 
mosomen) nie in der Fiinfzahl, hiufig nicht einmal in der Zweizahl 
auf, so da man auch bei A. oleraceum nicht an eine Entstehungsweise 
durch einfache Autopolyploidie denken kénnte. Die Nukleolenzahl liegt 
gewohnlich sehr hoch (um 8). Die Ruhekerne enthalten zahlreiche 
Chromozentren. Eine weitgehende Ahnlichkeit in der Morphologie der 
Chromosomen und der Ruhekerne mit A. carinatum ist auffallend. 

Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 6 











82 Elisabeth Tschermak-Woess: 


Vergleichsweise wurden an verschiedenen Stellen des Botanischen 
Gartens der Universitat Wien verwildert wachsende Pflanzen von 
A. oleraceum untersucht. Es handelt sich bei diesen durchwegs um 
tetraploide Formen. Ein auffallender auferer Unterschied zwischen 
den Tetraploiden und der pentaploiden Wildform besteht nicht. 


Andere Allium -Arten. 


Auf Grund der Erfahrungen an Allium carinatum und oleraceum 
lag es nahe, Zahlenverhiltnisse und Morphologie der Chromosomen 
auch bei anderen Allium+Arten zu iiberpriifen. BesonderesAugenmerk 
wurde hierbei zunachst Allium flavum zugewandt; weiches nach 
LEVAN zum engeren Verwanditschaftskreis von A. carinatum zu rech- 
nen ist (LEVAN 1937). Mehrere Pflanzen aus der Umgebung von Méd- 
ling bei Wien zeigen einheitlich in der Pollenmitose 8 Chromosomen 
verschiedener Lange mit medianer und submedianer Insertion 
(Abb. 4e). Sie stimmen genau mit dem von LEVAN. wiedergegebenen 
Idiogramm iiberein (LEvAN 1937). Die Ruhekerne gleichen viéllig 
denen von diploidem A. carinatum; wie bei diesem enthalten sie 20 
bis 25 verschieden grofe Chromozentren. In der Méiose treten regel- 
mafig acht Bivalente auf, und zwar hauptsachlich Ringtetraden mit 
terminalen und subterminalen Chiasmen. (In der I. Anaphase bleiben 
hie und da die Abkémmlinge eines Bivalentes mehr oder weniger ge- 
trennt im Aquator zuriick.) In C-Mitosen von Wurzelspitzen lieSen 
sich zwei verschiedene SAT-Chromosomen mit kleinen Trabanten und 
medianer bzw. submedianer Insertion wiederholt feststellen (Abb. 4f).7 
Da auch LEvAN bei A. flavum gelegentlich Trabanten beobachtet hat, 
besteht zumindest kein tiefgreifender Unterschied zwischen der Wiid- 
form von A. flavum aus Médling und den aus verschiedenen Botani- 
schen Girten stammenden Pflanzen LEVANs. 

Bei typischem A. scorodoprasum von zwei Standorten bei Altenberg 
an der Donau (nordwestlich von Wien) zeigte das idiogramm keine 
nachweisbaren Unterschiede gegeniiber den Pflanzen LEvANs (LEVAN 
1935). Dagegen fanden sich an einem anderen Standort (Sophienalm 
bei Wien) triploide Pflanzen mit 2n = 24 (Abb. 4c). Entsprechend 
der Zah). von 7 bis 8 Nukleolen traten bei diesen 7 SAT-Chromosomen 
auf (Abb. 4d) (wahrscheinlich gibt es noch ein weiteres SAT-Chromo- 
som, das sich infolge der Schwierigkeit der Analyse der Beobachtung 
entzog). Die sekundiren Einschniirungen liegen durchwegs mehr oder 
minder in der Mitte der Chromosomenschenkel — schniiren also ver- 


7 Da die SAT-Zonen hier verhéltnismaBig kurz sind, sind sowohl Pollen- 
mitosen mit ihren stark kontrahierten Chromosomen, wie durch C-Behand- 
lung verkiirzte Chromosomen fiir die Untersuchung der winzigen Satelliten 
nicht :geeignet. 
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haltnismaéBig lange Chromosomenstiicke ab, was anscheinend fiir 
A. scorodoprasum charakteristisch ist (vgl. LEvaAN 1935). Die SAT- 
Chromosomen sind mit Ausnahme eines Paares nur einmal je 2 n-Satz 
vertreten. Auch an C-Mitosen (in denen die sekundéren Einschniirun- 
gen in diesem Fall iiberhaupt nicht zu sehen sind) erkennt man, da8 
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Abb. 4. 
a, b Allium oleraceum; a Chromosomensatz einer Pflanze aus den Traunauen, ) C-Metaphase einer 
Pflanze aus Lunz; e, d Allium scorodoprasum, triploide Form, ¢ Chromosomensatz aus C Anaphase, 
d@ SAT-Chromosomen aus unbehandelter Anaphase; e, f Allium flavum, e Pollenmitose, f SAT-Chromo- 
somen aus Wurzelspitzen; g Allium sphaerocephalum, Pollenmitose (a—c, f nach C-Mitosen). 


6* 
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beispielsweise das lingste Chromosom nur in zweifacher Auflage vor- 
handen ist (Abb. 4c). Es scheint sich aber bei den triploiden Pflanzen 
von A. scorodoprasum doch um Autopolyploidie im weiteren Sinn zu 
handeln, da auferlich kein Unterschied zwischen diploiden und tri- 
ploiden Pflanzen zu erkennen ist — so waren z. B. die diploiden 
Pflanzen des feuchteren Standortes in den Donauauen sogar bedeu- 
tend héher und iippiger entwickelt als die des trockenen Standortes 
und als die triploiden —, jedenfalls ist das Genom von A. scorodo- 
prasum anscheinend in ahnlicher Weise umbaufihig wie das von 
A. carinatum. 

Im Vergleich zu A. carinatum enthalten die Ruhekerne von A. sco- 
rodoprasum nur sehr. wenig Heterochromatin. Die Chromozentren sind 
. durchwegs so klein, da8 es schwer ist, sie von Chromonemaquerschnit- 
ten zu unterscheiden. 

Von Allium sphaerocephalum wurden an zwei Gtandorten (Méd- 
ling, Altenberg an der Donau) bisher nur diploide Pflanzen mit 
2n=16 aufgefunden. Das Idiogramm stimmt hinsichtlich der Lingen- 
verhaltnisse der Chromosomen und der Lage der sekundiéren Ein- 
schniirungen mit dem von LeEvANs Pflanzen aus Lund iiberein 
(Abb. 4g; LEvAN 1935). 

Besprechung. 

Wie die im vorhergehenden gegebenen Beschreibungen und Ab- 
bildungen zeigen, ist das Genom vonAllium carinatum auBerordentlich 
umbaufihig. 

Meine Beobachtungen stehen hierin in vélligem Gegensatz zu denen 
LEvANs, der fiir die paniculatum-Gruppe groBe morphologische Kon- 
stanz der Chromosomen angibt (LEvAN 1937). _ 

Die Erhaltung der chromosomalen Varianten wird durch die 
Fahigkeit der vegetativen Fortpflanzung mit Hilfe von Bulbillen offen- 
bar begiinstigt. Sowohl diese Art der Fortpflanzung, wie die Ent- 
stehung und Erhaltung verschiedener chromosomaler Typen ist je- 
doch nicht auf triploide bzw. polyploide Formen beschriénkt, wie man 
zunachst annehmen kénnte und wie dies LEVAN im Falle der Verbrei- 
tung durch Brutzwiebel angenommen hat (LEVAN 1937). Vielmehr bil- 
den auch alle wild vorkommenden diploiden Typen, die bisher von 
10 Standorten in den Ostalpen und im Wiener Becken bekannt sind, 
Brutzwiebeln aus. Ebenso stimmen die Pflanzen von keinem einziger 
dieser Standorte mit denen eines anderen hinsichtlich der Morphologie 
ihres diploiden Chromosomensatzes iiberein — was eine bisher wohl 
allein dastehende Erscheinung sein diirfte. Dazu kommt noch, daf an 
einem Standort mehrere chromosomale Varianten auftreten kénnen und 
da8 weiters alle bisher untersuchten diploiden Pflanzen strukturelle 
Hybride sind — also jeweils zwei véerschieden gestaltete Chromosomen- 
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sitze besitzen. Dabei zeigen die betreffenden Pflanzen keine wesent- 
lichen Unterschiede im Erscheinungsbild, so da8 man annehmen kann, 
da die chromosomalen Unterschiede nur auf einem Umbau und héch- 
stens auf einem Abbau unwesentlicher Teile beruhen, es aber nicht zu 
tiefgreifenden Verinderungen am Genotypus gekommen ist. Vielleicht 
steht diese starke karyologische Plastizitét damit im Zusammenhang, 
daB bei A. carinatum viel Heterochromatin vorhanden ist und dieses 
an den Chromosomenenden lokalisiert ist, so da® es unbeschadet und 
ohne besondere Auswirkungen zu Verinderungen in diesen genetisch 
nicht oder nur wenig wirksamen Chromosomenteilen kommen kann. 

Es bleibt nun weiterhin zu untersuchen, wie weit sich die Diploiden 
vegetativ bzw. sexuell fortpflanzen. Da8 an verschiedenen Standorten 
iiber kleinere oder gréBere Strecken hin (bisher festgestellt bis zu 
3km) nur die gleichen chromosomalen Typen, offenbar also nur ein 
Klon verbreitet ist, spricht fiir Vorherrschen der vegetativen Fort- 
pflanzung. Es fragt sich, ob das gleiche fiir Standorte mit verschiede- 
nen chromosomalen Varianten gilt und es nur ausnahmsweise zur 
sexuellen Fortpflanzung kommt, wobei vielleicht neue chromosomale 
Typen entstehen. Spontaner Samenansatz findet sich jedenfalls in bei- 
den Fialien. Dafiir, da&8 Verainderungen an Kernen somatischer Gewebe 
fiir die Bildung neuer chromosomaler Varianten kaum in ‘Betracht 
kommen, spricht die Tatsache, da es groBe, chromosomal einheitliche 
Klone triploider Pflanzen gibt; die bei diesen vorherrschende vegeta- 
tive Vermehrung fiihri offenbar nicht zu Verainderungen des Chromo- 
somenbestandes. (Zustandekommen und Wirkung von hie und da auf- 
tretender Briickenbildung in somatischen Anaphasen ist allerdings 
vorderhand nicht erklarbar.) 

Die Annahme, da8 die diploide Wildform aus den triploiden For- 
men in analoger Weise wie LEvANs experimentell hergestellten di- 
ploiden Pflanzen entstanden wire (LEvAN 1937, GEITLER, DIANNE- 
IipIs 1944), ist woh] auf Grund der weiten Verbreitung der Diploiden 
und der grofen Sterilitét der Triploiden (Samenansatz nur duBerst 
selten) nicht mehr haltbar. Es ist umgekehrt wahrscheinlicher, daf die 
Triploiden an verschiedenen Stellen unabhingig voneinander aus di- 
ploiden Stammformen hervorgegangen sind. Nach LEvAN sollen bei 
Allium ganz allgemein haufig (diploide) Gigas-Pollenkérner entstehen 
(LEvAN 1937), so daB also verhiltnismaBig leicht triploide Formen ge- 
bildet werden kénnen. Auch das Beispiel von A. scorodoprasum und 
LEvANs A. nutans-angulosum (LEVAN 1935) spricht dafiir, da& es bei 
manchen Allium-Arten verhaltnismabig leicht zur Bildung polyploider 
Formen kommt. Ubrigens treten auch bei A. scorodoprasum bei den 
diploiden wie bei.den triploiden Formen Brutzwiebeln auf, diese sind 
also wie bei A. carinatum nicht eine neue Errungenschaft der Poly- 
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ploiden, sondern ihr Vorhandensein bei der diploiden Stammform er- 
méglicht erat die Erhaltung von weitgehend sterilen Polyploiden, wie 
der Triploiden und von Aneuploiden. Auch die Erscheinung, daB alle 
bisher untersuchten Formen von A. carinatum strukturell hybrid sind, 
mu&8 nicht auf ihre sekundire Entstehung aus Triploiden zuriickge- 
fiihrt werden. Zur Klarung dieser Frage wird sich vielleicht durch 
experimentelle Untersuchungen und durch ein weiteres Studium der 
Verbreitung der beiden Typen beitragen lassen. Wenn es sich weiter- 
hin zeigt, da8, wie im Gebiet der Traun, und vielleicht gilt das gleiche 
auch fiir das Gebiet um Lunz) die diploiden Formen am Oberlauf, die 
triploiden am Unterlauf, ganz allgemein die diploiden mehr inneralpin 
wachsen, so wiirde eine solche Verbreitung wohl ebenfalls fiir die Ur- 
spriinglichkeit der Diploiden sprechen. 

Wahrend Allium oleraceum aus Nord-, Mittel-, Ost- und West- 
europa bisher nur tetraploid bekannt war (LEvAN 1937), tritt an na- 
tiirlichen Standorten der Ostalpen anscheinend nur eine pentaploide 
Form auf. Das Vorhandensein eines zusatzlichen Genoms zieht je- 
doch keine wesentlichen Verinderungen in der auferen Erscheinung 
der betreffenden Pflanzen nach sich. Es gibt vielmehr zwischen den 
peniaploiden Formen ahnliche Unterschiede, z. B. in der Bliitenfarbe 
und dem Zeitpunkt des Austreibens der Bulbillen, wie bei tetraploiden. 

Allium flavum, dessen Verwandtschaft mit A. carinatum und olera- 
ceum sich auch im Bau der Ruhekerne ausdriickt, unterscheidet sich 
von diesen beiden Arten durch die Konstanz seines Idiogramms. Eine 
ahnliche Konstanz gilt im iibrigen vielleicht auch fiir A. scorodo- 
prasum und A. sphaerocephalum. A. scorodoprasum weist aber auch 
gewisse Parallelen mit A. carinatum auf — insofern, als es neben di- 
ploiden Formen triploide gibt, die drei nicht identische Genome ent- 
halten. 

Zusammenfassung. 

Allium carinatum tritt in den Ostalpen, im Wiener Becken und im 
Alpenvorland bestandbildend zumindest in folgenden chromosomalen 
Formen auf: 2x, 3x, 3x +1. Auferdem kommen Exemplare von der 
Formel 3 x + 2 vor. 

Innerhalb des Formenkreises von A. carinatum herrscht ein be- 
deutender karyologischer Polymorphismus: Die diploiden Formen von 
_ nheun iiber ganz Osterreich verteilten Standorten gehéren elferlei ver- 
schiedenen chromosomalen Typen an. Bbenso unterscheiden sich die 
Chromosomensiize der Triploiden und Aneuploiden verschiedener Ge- 
biete. 

Die bisher untersuchien diploiden Pflanzen sind durchwegs struk- 
turelle Hybride. Bei Triploiden und der 3x + 1-Form treten identifi- 
zierbare Chromosomen nie in der 3-Zahl auf. 
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Die Triploiden vermehren sich anscheinend ausschlieBlich, die Di- 
ploiden hauptsichlich vegetativ. Es kommt hierdurch zur Bildung von 
Klonen, die bei Diploiden bis zu Entfernungen von 3km, bei der 
3x +1-Form bis zu 28km als chromosomal einheitlich festgestellt 
worden sind. 

Die Standortsanspriiche triploider Formen unterscheiden sich an- 
scheinend nur wenig oder gar nicht von denen diploider. In pflanzen- 
geographischer Hinsicht lassen sich noch keine Schliisse ziehen. In 
taxonomischer Beziehung erscheinen die chromosomalen Varianten be- 
deutungslos. 

Von Allium oleraceum sind im Untersuchungsgebiet nur penta- 
ploide Formen verbreitet. Die bei Lunz (Niederésterreich) wachsenden 
Pflanzen haben relativ hohen, spontanen Samenansatz, manche Samen 
entwickeln sich bis zur Reife, einzelne keimen. Auch an anderen 
Standorten ist — soweit gepriift — der Samenansatz gut. 

Allium flavum unterscheidet sich durch seine chromosomale Kon- 
stanz von den beiden besprochenen Arien der paniculatum-Gruppe. 

Bei Allium scorodoprasum gibt es diploide und triploide Wild- 
formen. 
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1. Einleitung. 


Will man das Phinomen der Parthenogenese genetisch analysieren, 
so miissen parthenogenetische Arten gefunden werden, welche 
mancherorts sich noch bisexuell vermehren. Auferdem miissen die par- 
thenogenetischen Weibchen sich krewzen lassen mit den Mannchen der 
bisexuellen Rasse. 

Auf der Suche nach solchen Objekten verfiel ich vor bald 15 Jahren 
auf den Riisselkaifer Otiorrhynchus. Von Dr. Trem, Biologische 
Reichsanstalt, Naumburg, erhielt ich Mitte Juni 1933 ein gréferes 

. Material des parthenogenetischen O. sulcatus F.? Ich untersuchte das 


1 Nach einem Vortrag, gehalten an der Jahresversammlung der Schweiz. 
Zool. Ges. in Ziirich, 26. Mirz 1944. Wir Schweizer Zoologen feierten da- 
mals den 60. Geburtstag BALTZERs. Ihm war, als bescheidene Gabe meiner- 
seits, diese Mitteilung gewidmet. 

2 Fiir das groRe Entgegenkommen danke ich Herrn Kollegen THIEM 
herzlich. 
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Objekt zytologisch, lie8 die Arbeit an O. aber dann liegen und er- 
innerte mich ihrer erst wieder, als im Jahre 1940 die imhalisreiche, 
fesselnde Untersuchung von SUOMALAINEN iiber die Zytologie der par- 
thenogenetischen Riisselkafer erschien (1940 a; 1940). 

Da S. den O. sulcatus nicht in der Hand hatte, reizte es mich, meine 
alte Untersuchung wieder vorzunehmen, sie zu erginzen, und die Er- 
gebnisse zu vergleichen mit denjenigen von S. Wenn ich hier meine 
Befunde kurz mitteile, so hoffe ich, die Kreise meines geschitzten, 
jungen finnischen Kollegen nicht zu stéren. 


2. Bemerkungen iiber Material und Technik. 


Eine eingehende experimentelle Analyse der Biologie von O. sul- 
catus verdanken wir H. Tuiem (1932). Aus seinen Zuchtergebnissen, 
biologischen und anatomischen Untersuchungen geht eindeutiz hervor, 
daB die Lokalformen, die er in der Hand hatte, thelytok partheno- 
genetisch waren. ,,Es darf wohl als sicher gelten, da8 in Deutschland 
keine Mémnchen vorkommen, und sich die Art hier ausschlieSlich par- 
thenogenetisch erhalt (S. 523). In dieser Arbeit ist die ganze O. sui- 
catus-Literatur zusammengestellt. 

Alle mir von Dr. TurEm iibersandten Tiere (120 Stiick) waren par- 
thenogenetische Weibchen. Ich fiitterte sie mit Hainbuchenblittern 
(Carpinus Betulus). Die Eiablage beginnt bald nach Sonnenuntergang, 
erreicht ihr Maximum um Mitternacht, und hért beim ersten Morgen- 
grauen auf, auch wenn die Kulturschalen verdunkelt sind. Die Zahl 
der Eier, welche ein Weibchen pro Tag legt, ist klein. TarEm gibt als 
Maximum die ‘Zahl 10 an. 

Die Kier wurden mit Vorliebe in die gefalteten jungen Blatter, oft 
in ganzen Reihen, abgelegt. Die Eischale ist unmittelbar nach der Ab- 
lage weich und die Eier platzen bei der leichtesten ungeschickten Be- 
riihrung. Nach zirka zwei Stunden erhiartet die Schale; jetzt kénnen 
die Eier ohne Schwierigkeit von der Unterlage abgehoben werden. 

Sie wurden in erwirmtem ,,Petrunkewitsch“ fixiert und im iitbrigen 
mit der iiblichen Technik weiter behandelt. Gefarbt wurde mit HErDEN- 
HAINS E. H. und mit Gallocyanin. 

Die photographischen Aufnahmen sind simtlich unretuschiert. Die 
Zeichnungen verdanke ich meiner Assistentin, Frl. Dr. NARBEL. Sie 
sind mit Zeiss-Zeichenapparat, Objektiv 100 x und Okular Nr. 18 an- 
gefertigt, und in einer VergréBerung wiedergegeben, die einen Ver- 
gleich mit den Abbildungen der Arbeit von SUOMALAINEN (1940 b) er- 
méglicht. 

Merkwiirdig, und im Hinblick auf die Frage der Genese der Par- 
thenogenese interessant, ist die Tatsache, da& ein betrichtlicher Teil 
der gelegten Eier von O. sulcatus in der Entwicklung stecken bleibt. 
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Gleiches beobachtete Tu1EM (1932, S. 535). Ich komme auf diesen Be- 
fund -zuriick (vgl. S. 105). 


3. Dic Chromosomenverhialtnisse von Otiorrhynchus sulcatus F. 


Ich schicke voraus, da8 nach SUOMALAINEN die bisexuellen Arten 
der Riisselkifer im mainnlichen Geschlecht digametisch sind und fol- 
gende Chromosomenverhiltnisse haben: 


9 =20+2x 6 =20+x 
9 =20+2x 6 = 20+ xy. 
Die parthogenetischen Arten, die S. untersuchte, hatten 22 oder 33 
oder 44 Chromosomen, waren also diploid, triploid oder tetraploid.* 


Die Mehrzahl der parthogenetischen Riisselkifer erwies sich zum 
mindesten in Finnland ... als polyploid“ (1945, S. 185). 


oder 


a) Die scmatische Chromosomenzahi. 


Die somatische Chromosomenzahl wurde in Blastodermmitosen und 
auf den Keimstreifen-Stadien bestimmt. Das Entwicklungstempo der 





a) b) 
Abb. 1. Somatische Aquatorialplatte des Keimstreifenstadiums mit 33 Chromosomen (a), und spite 
Prophase des Blastoderms mit ungefihr 33 Chromosomen (0). (Vergr. 3300mal.) 


‘Bier ist bei O. sulcatus, gleich wie bei anderen Objekten, stark ab- 
hangig von der AuSentemperatur. Im Juni ist bei Zimmertemperatur 
die Bildung des Blastoderms in ungefihr 17 Stunden alten Eiern im 

Gang. Trotzdem aber in Eiern dieses Alters immer zahlreiche Mitosen 
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zur Verfiigung stehen, fallt es sehr schwer, die Zahi der Chromosomen 
genau zu bestimmen. Die Chromosomen sind !ang und auch im ferti- 
gen Metaphasenstadium (Abb. 1, a) liegen nur die Stellen der 
Chromosomen, an weichen die Spindelfasern imserieren, in einer 
Ebene; die Schleifenden ragen meist gegen den einen oder andern Pol 
und iiberlagern sich haufig, so da eine ganz sichere Zahlung 
unméglich ist. Erst recht gilt das fiir die spite Prophase (Abb. 1, b), 


RelabI(JaIol SJ 
aC IDES 


Jule) 


Abb. 2. Die Chromosomen der Platte 1a nach der GréBe geordnet. (Vergr. 5500mal.) 


in welcher die Chromosomen betriachtlich langer sind als in der Meta- 
phase. 

Das jedoch steht absolut sicher, da& O. sulcatus 33 + 0 —2 Chro- 
mosomen hat.’ Ob auch bei O. sulcatus, wie bei anderen Otiorrhynchus- 
Arten (vgl. SUOMALAINEN 1940, b, S. 70, 78, 128) mit einer Variation 
der Chromosomenzahl zu rechnen ist, wage ich nicht zu entscheiden. 


3 Wie einer soeben erschienenen Arbeit von S. (1947) zu entnehmen ist, 
gibt es auch pentaploide Rassen. In dieser Arbeit berichtet S. auch kurz tiber 
den O. sulcatus. Als Chromosomenzahl gibi er fiir diese Form 34 an. 
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Die besten Platten ergaben die Zahl 33. Somit ist O. sulcatus, wenn 
man allein auf die Chromosomenzahl abstellen darf, triploid. 

Die Spindelfaserr inserieren medial oder submedial (vgl. Abb. 12, 
S. 104). Die gréSten Chromosomen zeigen an den Insertionsstellen 
haufig eine Einschniirung (Abb. 1, a) oder doch eine Aufheliung. 
Auch,bei den anderen Chromosomen kann diese Aufheilung mehr oder 
minder deutlich in Erscheinung treten. Auf die dadurch bedingte Zwei- 
teiligkeit der Chromosomen werde ich zuriickkommen bei der Schilde- 
rung der Reifeteilung. Sie verursacht Schwierigkeiten in der Deutung. 

Die Chromosomen von O. sulcatus sind in der Gréfe stark ver- 
schieden. Man glaubt deshalb, den Versuch unternehmen zu diirfen, 
die Chromosomen zu homologisieren. Das Resultat eines Versuches 
bringt die Abb. 2, in welcher die Chromosomen der Platte 1a heraus- 
gezeichnet und geordnet sind. Wie die Abbildung zeigt, mu festge- 
stellt werden, da8 eine sichere Identifizierung einzelner Chromosomen 
bei sulcatus nicht gelingen diirfte. Immerhin 148t sich das eine be- 
haupten, daf die drei kleinsten Chromosomen und, wenn auch weniger 
sicher, die drei gré8ten Chromosomen von den Nachbarn in der 
GréBenskala sich abheben. 

Diese Feststellung spricht also dafiir, daB in dem ganzen Sorti- 
ment drei sich entsprechende Garnituren eingeschlossen sein diirften. 


b) Die Reifeteilung. 


Prophase. Schon im reifen Ovarialei sind die Chromosomen in eine 
Platte eingeordnet. Sie befindet sich unmittelbar unter der Eiober- 
fliche, steht senkrecht zu dieser und liegt in einem Richtungsplasma, 
das kaum miachtiger ist als das sogenannte Keimhautblastem (vgl. 
Abb. 4). Eine Spindel ist noch nicht gebildet. 

Auch im abgelegten Ei ist das noch so. Die Abb. 3 gibt in a und b 
zwei solche Chromosomenplatten; die eine davon (3a) ist in 
Photo 4 nochmals wiedergegeben. Wie die Abbildungen zeigen, werden 
die Chromosomen durch eine Querkerbe in zwei oft ungleiche Schen- 
kel geteilt, die den beiden Schenkeln der V-férmigen Ohromosomen 
der somatischen Mitosen entsprechen. Da schon in diesem Stadium 
der Entwicklung beide Schenkel oft fast reinlich getrennt sind, da 
ferner die Ohromosomen noch nicht maximal kontrahiert sind und 
dicht liegen, ist eine absolut sichere Zihlung kaum méglich. Die 
besten Platten ergaben die Zahl 33. In der Platte 3a (= 4) deutet der 
Pfeil auf eine unsichere Stelle; handelt es sich hier um ein Chromo- 
som, was fast sicher ist, so betragt die ~hromosomenzahl 33, sonst 
waren es 34; analog bei der Platte 3b. — 

Trotz dieser Unsicher’: ri! >*eht aber fest, daB auch bei O. sulcatus, 
gleichwie bei allen parthenogenetischen Riisselkdfern, eine Chromo- 








Die Zytologie eines parthenogenetischen Riisselkafers. 93 


somenkonjugation unterbleibt; oder, wenn sie in den friihen Stadien 
der Ovogenese erfolgt, so mite sie vor der Prophase der Reifeteilung 
wieder riickgingig gemacht werden. 

Die Frage, ob in rudimentirer Form synaptische Phinomene ab- 
laufen, habe ich nicht gepriift; es braucht kaum besonders gesagt zu 
werden, daf es wertvoll wire, wenn diese Liicke gefiillt wiirde. 





Abb. 3 a, b. Zwei Prophasen-Aquatorialplatten aus frisch gelegten Eiern mit 33 (34) Chromosomen. 
(Vergr. 3300mal.) 


Spindelbildung. Die fertigen Metaphasenspindeln (Abb. 54d), die 
Anaphase- und Telophasenspindeln stehen nach meinen Beobachtun- 
gen immer senkrecht zur Hioberfliche. Also muf die Prophasenplatte 
sich um 90° drehen. Schon bevor das geschieht, kann die Spindel ge- 
bildet werden (Abb. 5 a), meist allerdings scheint sie erst wihrend oder 
nach der Drehung zu entstehen. 

Da, wo die Spindelfasern an den Chromosomen inserieren, zeigen 
sie centromerenartige, knétchenférmige Verdickungen (Photo 5a und 
Abb. 6). ‘Diese auffilligen Gebilde sind in den ersten Stadien der 
Spindelbildung fast immer deutlich zu erkennen; sie verschwinden aber 
bald, sind auf den gleich zu schildernden Stadien, die in Photo 5b 
und c wiedergegeben sind, nur noch ab und zu vorhanden und fehlen 











94 J. Seiler: 


auf allen spateren Stadien der Eireifung und in den somatischen Mi- 
tosen tiberhaupt. 

Die Frage, ob diese Gebilde mit Centromeren etwas zu tun haben, 
méchte ich offen lassen. 

Gonomerieerscheinungen. Die merkwiirdigste Feststellung, zu der 
SUOMALAINEN an den polyploid parthogenetischen Riisselkaéfern kam, 
ist die der Gonomerie. Bei dem tetraploiden O. dubius z. B. kénnen 
alle 44 Chromosomen in eine Aquatorialplatte der Reifeteilung ein- 
geordnet sein, oder es sind im selben Bi zwei voneinander getrennte 





Abb. 4. Photographische Aufnahme der in 3a wiedergegebenen Platte. (Vergr. 1800znal.) 


Platten, die eine hat 33, die andere 11 Chromosomen, oder beide haben 
22 Chromosomen; oder es kénnen drei Aquatorialplatten vorhanden 
sein mit 22:11:11 Chromosomen. An gréferem Material lieBe sich 
wohl auch noch zeigen, da& das tetraploide Sortiment in seine vier 
Garnituren aufgesplittert sein kann, also 11: 11:11:11. Endlich stellte 
SUOMALAINEN fiir O. dubius fest, da8 alle Chromosomen unregelmafig 
in eine multipolare Spindel eingeordnet sein kénnen (1940, b, 85, 86). 

Nicht, daB ich an diesen Feststellungen SUOMALAINENS gezweifelt 
hatte, aber auch ich hatte gerne mit eigenen Augen ein Ei mit zwei 
oder drei Reifespindeln gesehen. Und eben deshalb nahm ich meine 
Untersuchung an O. sulcatus wieder auf. 

Bei dieser Art jedoch tritt das Phinomen der Gonomerie nicht 
oder héchstens in verdeckter Form auf. In allen auszihlbaren Aqua- 
torialplatten waren simtliche 33 Chromosomen in eine Platte ein- 
gestellt. : 

Dagegen fallt in der Prophase frischgelegter Bier zur Zeit der 
Spindelbildung gelegentlich eine merkwiirdige Anordnung der Chro- 
mosomen auf (Abb. 6 und 7); sie sind manchmal fast einreihig in 
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c) d) 


Abb. 5. 
a Prophase zur Zeit der Spindelbildung in einem Eianschnitt, die Spindelachse steht noch tan- 
gential zur Eioberfliche, 5 rudimentire Reduktionsteilung, ¢ Wiedereinstellen der Chromosomen 
in eine Ebene, d Metaphase der Aquationsteilung. (Vergr. 1200mal.) 
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langer Linie aufgesteilt. Ahnliches beobachtete auch S. (vgl. seine 
Abb. 64 und 66, S. 83, 1940, b). Auch sieht die Spindel bei sulcatus an- 
fangs oft mehrpolig aus und die Abb. 6 und 7 (in welchen nicht alle 
Chromosomen eingezeichnet sind!) kénnten aufgefaBt werden als 
Doppelspindeln, je mit einer diploiden und einer haploiden Platte, wo- 
bei die Ebene beider Platten (oder sind es bei Abb. 7 deren drei?) in 
stumpfem Winkel zueinander stehen. 

Sollte diese Deutung richtig sein, so wire bei O. sulcatus die Gono- 
merie wenigstens andeutungsweise erkennbar. 





Abb. 6. Prophase zur Zeit der Spindelbildung. Die Chromosomen liegen in zwei verschiedenen Ebenen. 
Es sind nicht alle eingezeichnet. (Vergr. 3300mal.) 











Abb. 7. Prophasenstadium, Spindelfasern gebildet. Die Chromosomen liegen in zwei oder drei vere 
schiedenen Ebenen. Es sind nicht alle Chromosomen eingezeichnet. (Vergr. 3300mal.) 
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SUOMALAINEN ist iiberrascht, kein Ei gefunden zu haben mit mehr 
als einer Anaphasenspindel. ,,Leider habe ich den naiheren Verlauf 
der Reifungsteilung nicht in solchen Oozyten verfolgen kénnen, wo 
die Chromosomen sich zu zwei Platten gruppiert haben“ (1940, b, 
8. 77; vgl. auf S. 88 und 90). Bliebe die Gonomerie wahrend des 
ganzen Ablaufes der Reifeteilung bestehen, so miiBte S. solche Bier 
gefunden haben, denn bei O. dubius z. B. zeigen weit iiber die Halfte 
der Eier mehr als eine Chromosomenplatte. 

Wenn aber Kier mit mehr als einer Anaphasenspindel nicht zu finden 
waren, so liegt die Erklarung wohl einfach darin, daB die getrennten 
Metaphasenspindeln sich noch vor Beginn der Anaphase vereinigen. 
Solche Verschmelzungsstadien hatte S. zweifellos in den multipolaren 
Spindeln mit unregelmaBiger Anordnung der Chromosomen vor sich 
(1940, b, S. 85, 86). 

Fiir den mit der Solenobia-Zytologie Vertrauten sind multipolare 
,» Verschmelzungsspindeln“ eine bekannte Erscheinung. Wahrend der 
ersten Furchung laufen bei Solenobia triquetrella automiktische Vor- 
ginge ab. Die bestehen darin, da8 je zwei Furchungskerne mitein- 
ander verschmelzen. Bevor das aber geschieht, bildet jeder Kern seine 
eigene Spindel aus, die Chromosomen stellen sich in die Aquatorial- 
ebene ein und ernst jetzt riicken die Metaphasenspindeln zu- 
sammen. So entstehen dann vierpolige oder dreipolige oder sonstwie 
unregelmaBige Spindelfiguren, in welchen die beiden Aquatorialplatten, 
die im Begriffe sind, sich zu vereinigen, zunichst noch in beliebiger 
Orientierung zueinander sich befinden, im Extrem senkrecht aufein- 
ander stehen. Erst allmahlich riicken dann die Chromosomen beider 
Platten in eine Ebene ein und es formiert sich eine normale zwei- 
polige Spindel (SErLER-ScHAFFER, 1941). Analoges gilt auch fiir ein 
anderes parthenogenetisches Objekt, fiir Apterona helix (NARBEL, 1946). 

Und eben weil diese merkwiirdigen, in den Abb. 6 und 7 wieder- 
gegebenen Spindeln von O. sulcatus auffillig an die Verschmelzungs- 
spindeln von S. triquetrella und Apterona erinnern, schlieBe ich, dab 
sie ein Ausdruck der auch bei sulcatus vorhandenen Gonomerie sind. 
Es ist iibrigens sehr wohl méglich, da8 in einem gréBeren Material, 
‘ als es mir zur Verfiigung stand, auch Ovarialeier sich finden lieen 
mit zwei (22:11) oder drei Prophasenplatten (11:11:11) in einem Ei. 

Rudimentére Reifeteilung. Wenn die Teilungsspindel gebildet ist 
und senkrecht zur Eioberfliche steht (Abb. 5, b undc), so laufen bei 
O. sulcatus Vorgimge ab, die schwer zu analysieren und noch 
schwerer zu deuten sind. Sie sind in Photo5 b und c und in Abb. 8 
(ein Anschnitt der Spindel 5b!) veranschaulicht. S. beobachtete und 
beschrieb bei allen seinen Objekten dieselben Vorginge. Er faBt sie als 
Anaphase der Reifeteilung auf. ,,.Die Reifungsteilung erfolgt bald nach 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 7 
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der Ablage des Eies. Die Chromosomen teilen sich zu etwas ver- 
schiedenen Zeiten und in etwas verschiedenen Ebenen, was man schon 
in ganz jungen Amaphasen beobachten kann (Fig. 50). Die Teilungs- 
produkte der Chromosomen trennen sich daher nicht in regelmaBigen 
Platten voneinander, in welchen sich die Chromosomenzahl einwand- 
frei bestimmen lieBe, wie es ja im allgemeinen der Fall ist. In einer 
etwas spiteren Anaphase [Fig. 51 und 52 (diese Abbildungen ent- 











Abb. 8. Anschnitt der in Photo 5b wiedergegebenen Spindel. Rudimentire Reduktionsteilung. 
Chromosomenschenkel sind getrennt, liegen parallel und in der Richtung der Spindelfasern. 


(Vergr. 3300mal.) 


sprechen etwa meiner Abb. 5b, c, und 8; der Ref.)] liegen die Chro- 
mosomen in einer mehr oder minder unregelmafigen Gruppe bei- 
sammen. Auf diesem Stadium ist es noch nicht méglich, sicher zu 
schlieRen, welche Chromosomen zu den verschiedenen Polen wandern. 
So erkennt man in Fig. 52 im ganzen 54 Chromosomen; etwa 10 Chro- 
mosomen sind also noch ungeteilt“ (1940, b, S. 73, 74). Diese Fest- 
stellungen SUOMALAINENS beziehen sich auf O. ovatus, gelten aber auch 
fiir andere Formen. 

Fiir Sciaphilusasperatus, einem triploid parthenogenetischen Riissel- 
kafer, stellt S. fest, dai die Teilung der Chromosomen schon im Ovar 
beginnt. Die Chromosomen ,,sind semmelférmig (wie bei O. sulcatus! 
der Ref.), denn man erkennt an ihnen fast stets den Spalt der Reife- 
teilung. ... Eigentiimlicherweise trennen sich die Chromosomenhilften 
anfangs in der Ebene der Platte, weshalb man oft auf Platten stépt, die 
mehr als 33 Chromosomen aufweisen (Fig..65). Die Halften liegen 
aber in ihnen meist so deutlich paarweise nebeneinander, ‘dai .man 
auch in diesen Platten 33 Chromosomen oder Chromosomenpaare fest- 
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stellen kann. Bei den bivalenten Chromosomen, also vor der Teilung, 
erscheinen die Teilungshélften der Chromosomen im allgemeinen 
nahezu kugelig, nach erfolgter Teilung aber, d. h. wenn sich die 
Halften bereits getrennt haben, nehmen sie laingliche Formen an (vgl. 
Fig. 65). Zu bemerken ist, dap die Chromosomenhdlften nicht immer 
gleich groB erscheinen“ (1940, b, S. 82; Sperrungen vom Ref.). 

Im wesentlichen stimmen die geschilderten Beobachtungstatsachen 
iiberein mit dem, was an O. sulcatus zu beobachten ist. In der Deu- 
tung aber diirfte sich S. in mehrfacher Hinsicht irren. 

1. Handelt es sich bei den durch Abb. 5 b und c veranschaulichten 
Stadien nicht um die Anaphase der einen Reifeteilung, die durch- 
gefiihrt wird. 

In kurzen Worten gesagt, ist der Ablauf der Reifeteilung der fol- 
gende: Bereits in den reifen Ovarialeiern sind die Chromosomen in eine 
Ebene eingestellt (Prophasenplatte). Wahrend der Biablage entsteht die 
Teilungsspindel. Jetzt verlassen die Chromosomen die Aquatorialebene 
und kommen zerstreut auf die Spindel zu liegen, wie Abb. 5b es zeigt. 
Dieses Stadium mu lange andauern, denn es wird — jedenfalls in 
meinem Material — sehr himfig amgetroffen. Allméhlich ordnen sich 
die Chromosomen wieder in eine Ebene ein. Den Beginn dieser riick- 
laufigen Phase zeigt Abb. 5 c; gleichzeitig nimmt das Richtungsplasma 
an Ausdehnung zu; es strémt dann im der Richtung gegen das Ei- 
zentrum vor, nimmt die Spindel mit und das Metaphasenstadium der 
Reifeteilung, die durchgefiihrt wird, ist erst erreicht, wenn die Spindel 
die Lage einnimmt, die in Abb. 5d wiedergegeben ist. Erst jetzt be- 
ginnt die Anaphase der Aquationsteilung (Abb. 10 b), itber die spiiter 
berichtet werden soll. 

Wenn es sich bei den hier in Frage stehenden Vorgingen nicht um 
die Anaphase handelt, was ist es denn sonst? Nur in hypothetischer 
Form kann geantwortet werden: sehr wahrscheinlich handelt es sich 
um eine rudimentire Reifeteilung, und zwar um die rudimentire Re- 
duktionsteilung. Da die Chromosomenkonjugation unterblieb, kann 
eine regelrechte Reduktionsteilung auch nicht durchgefiihrt werden. 
Es wird aber ein Anlauf dazu unternommen mit dem Erfolg, dah die 
ungepaarten Chromosomen auf den Spindelraum zerstreut werden. 

2. Diirfie sich S. téuschen in der Teilungsebene, d. h: also in der 
Fibene, nach welcher die Chromosomen in der Aquationsteilung ge- 
teilt werden. 

Auch bei sulcatus, wie bei den Objekten von S., sind die Chromo- 
somen iin der Prophasen-Metaphasenplatte semmelférmig und die Quer- 
kerbe kann, wie friiher gesagt, so tief einschneiden, da8 die Spalt- 
halften reinlich getrennt sind (Abb. 3, 9). Das ist ja der Grund, warum 
die Zahl der Chromosomen nicht mit absoluter Sicherheit angegeben 

: 7 
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werden kann. Die Stelle der Querkerbe entspricht aber der Insertions- 
stelle und die beiden, durch die Quverkerbe markierten Chromosomen- 
halften entsprechen den beiden Schenkeln der V-férmigen Chromo- 
somen somatischer Mitosen. S. beobachtete, daf die beiden Halften un- 
gleich groB sein kénnen (vgl. das Zitat S. 99); dasselbe kann auch bei 
sulcatus festgestellt werden, ist aber keineswegs verbliiffend, denn ein 
Teil der Chromosomen hat ja, wie frither gesagt, submediale Spindel- 
faserinsertion. 

Das Aufsplittern der Chromosomen an der Insertionsstelle wird bei 
O. sulcatus am ausgepriagtesten in den Stadien der rudimentiren Re- 
‘duktionsteilung (und wahrend der Anaphase der Aquationsteilung, 
woriiber spiter zu sprechen ist). Besonders in Anschniitten von 
Spindeln, wie Abb. 8 einen wiedergibt, ist leicht festzustellen, da die 
beiden Spalthalften eines Chromosoms nicht untereinander liegen, wie 
sie es tun miiSten, wenn es sich um Tochterchromosomen handeln 
wiirde; sie liegen nebeneinander, wie die beiden Schenkel V-férmiger 
Chromosomen es in der Anaphase iiblicherweise tun, nur daf hier die 
beiden Schenkel reinlich gefrennt erscheinen. Da und dort ist in der 
Achse der Chromosomenschenkel eine Aufhellung zu sehen; das ist 
die Andeutung des Aquationsspaltes, nach welchen die Chromo- 
somen in der wirklichen Anaphase geteilt werden. 

Nicht immer Ja&8t sich natiirlich eindeutig feststellen, was zu einem 
Chromosom gehért. Wo das aber méglich ist (wie in den mittleren 
Partien der Abb. 8), da ist auch zu sehen, da8 beide Schenkel in der 


GréfSe sich oft etwas unterscheiden, was der Beobachtung entspricht, | 


die S. machte. 

Versucht man auf diesem Stadium der Reifung die Zahl selbstindig 
scheinender Elemente zu zihlen, so kommt man bei O. sulcatus nicht 
auf die Zahl 66, die vorhanden sein miifte, wenn alle Chromosomen 
aufsplittern wiirden; man kommt etwa auf Zahlen, die um 50 liegen. 
S. zihlte bei einer anderen triploiden Art 54 Elemente. Ein Teil der 
Chromosomen splittert also nicht, oder nicht ganz auf. In Polansich- 
ten ist das noch eindeutiger festzustellen als in Seitenansichten (vgl. 
bei SUOMALAINEN, 1940, b, Fig. 64 bis 66, S. 83). 

Man kann sich zum Schlu8 noch fragen, ‘wie diese Vorgiimge der 
Trennung der Chromosomenschenkel an der Insertionsstelle zu ver- 
stehen sind. Doch la48t sich darauf nur sagen: es ist eine allgemeine 
Eigenschaft der Chromosomen, daf die Insertionsstelle ein locus mi- 
noris resistentiae ist; hier werden die Chromosomen bei mechanischer 
Beamspruchung abgebogen oder brechen auf, hier auch splittern 
sie auf bei Réntgenbestrahlung usw. (vgl. dariiber GEITLER, 1938, 
S. 12ff.; Ware, 1945, S. 18 ff.). 

Die Aquationsteilung. Die Teilung, die jetzt ablauft, ist, wie sich 
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zeigen wird, eine Aquationsteilung. Das Metaphasenstadium gibt 
Abb. 5d (S. 95) in Seitenansicht, die Abb. 9 in Polansicht. Wie man 
sieht, ist die Metaphasenspindel kleiner geworden als die Spindeln der 
rudimentiren Reduktionsteilung (vgl. Abb. 5d mit 5 a bis c und die | 
Platten 9, a, b, mit den Aibb. 3 und 4, S. 93, 94). Das deshalb, weil die 





a) b) 


Abb. 9. 


a Metaphasenplatte der Aquationsteilung mit 33 Chromosomen (Vergr. 3300mal), 6 dasselbe, photo- 
graphische Aufnahme (Vergr. 1800mal). 





Chromosomen inzwischen sich noch stirker kontrahiert haben, weil 
auferdem die zusammengehérigen Schenkel der Chromosomen wieder 
in engeren Kontakt getreten sind und endlich und hauptsiachlich, weil 
der Spindelquerschnitt jetzt kreisférmig ist, wihrend er frither ein 
langes Oval war. 

Die Zi&hlung der Chromosomen gelingt auf diesem Metaphasen- 
stadium nicht leichter als friiher. Die besten Platten (wozu die der 
Abb. 9 gehért) ergaben die Zahl 33. Wichtig ist fiir das folgende die 
Feststellung, da8 die beiden Schenkel der Chromosomen jetzt wieder 
in der Ebene der Aquatorialplatte liegen. 

Die Teilung der Chromosomen, die nun erfolgt, ist eine Langs- 
teilung. Da die meisten Metaphasenchromosomen hantelférmig sind, 
resultieren nach dem Sichtbarwerden des Aquationsspaltes tetraden-. 
artige Bilder (Abb. 10 a, Anschnitt einer Metaphasenspindel). 
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c) d) 


Abb. 10. 


@ Metaphase der Aquationsteilung, Spindelanschnitt (Vergr. 2400mal), b Anaphase, die Spindelachse 
steht schief zur optischen Ebene, c Anaphase-Telophase, d Telophase mit Richtungskérper (oben) 
und weiblichem Vorkern (unten). (bB—d Vergr. 1200mal.) 

















Die Zytologie eines parthenogenetischen Riisselkiafers. 103 


DaB die Teilung der Chromosomen eine Lingsteilung war, ergibt 
sich eindeutig aus der Form der Anaphasenchromosomen. Die meisten 
Chromosomen sind auch jetzt noch hantelférmig, andere V-férmig und 
die beiden Chromosomenschenkel oft so sehr unabhangig vonein- 
ander, da8 nur aus der paarigen Anordnung erschlossen werden kann, 
was zu einem Chromosom  gehdért 


(Abb. 11). Zahlungen in Tochterplatten 6 
ergaben auch hier Chromosomenzahlen, 
die um 33  liegen. Eine Seiten- ° & 


nahme 10. Da die Spindelachse schief 
getroffen ist, zeigt die Abbildung nur 
unvollkommen, da die Tochterchromo- P ee @e 
somen in geschlossenen Plat'‘en polwiarts 

wander. In der spiten Amaphase iT. gery yo Seater 
lockert sich das Gefiige der Chromo- (Vergr. 3300mal.) 

somen auf (Abb. 10 c). In der Telophase 

entstehen zunichst typische Karyomeritenkerne, die dann aber in ge- 
schlossene Kernblischen iibergehen (Aibb. 10:d). 


ansicht der Anaphase gibt die Auf- 7] 4 2° ws 


c) Die ersten Furchungsteilungen. 


Da das Eimaterial meist in Intervallen von zwei Stunden fixiert 
wurde und da die Entwicklung rascher abliuft als ich dachte, kann 
ich nur ungenaue Angaben iiber den zeitlichen Ablauf der Entwick- 
lungsvorgiinge im parthogenetischen Ei von O. sulcatus machen. Un- 
gefiihr eine 1/, Stunde nach der Eiablage ist die Spindel gebildet; in 
Eiern, die etwa 3/, Stunden alt sind, lauft die rudimentire Reduktions- 
teilung ab; nach einer Stunde ist die Metaphasenspindel ins Plasma 
eingesunken und es beginnt die Anaphase. Die Telophase erhielt ich 
in Hiern, die etwa 1'/, bis 2 Stunden alt waren; ungeféhr 2 bis 
21/, Stunden nach der Ablage laiuft bereits die erste Furchungsteilung 
ab und wenig spiater, nach etwa 2%/, Stunden, die zweite Furchungs- 
teilung. 

Wie aus diesen Angaben zu ersehen ist, beginnt bei O. sulcatus die 
Furchung unmittelbar nach der Reifeteilung, wahrend bei vielen 
anderen parthenogenetischen Objekten zwischen der Reifeteilung oder 
den Reifeteilungen und der ersten Furchungsteilung eine langere 
Pause liegt; wihrend derselben macht der Hikern oft eine Wanderung 
durch das Ei, als ob er den Samenkern suchen wiirde. Das geschieht 
bei sulcatus nicht. Zwar sinkt der Eikern nach Abschluf der Reife- 
teilung mehr oder minder tief gegen das Eizentrum ein, wie das auch 
im miktischen Ei geschieht, geht aber dann sofort in die Prophase zur 
ersten Furchungsteilung iiber. 
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Bereits die erste Furchungsspindel hat bei sulcatus Centrosomen 
(Abb. 12), die freilich oft kaum nachzuweisen sind. Die Chromosomen 
haben schon in der ersten Furchungsteilung die Form, wie sie ein- 
gangs fiir das Blastoderm beschrieben wurde (vgl. Abb. 1). Synchron 





Abb. 12. Erste Furchungsteilung; etwas schematisiert. 


mit dem Kikern teilt sich der Richtungskérper. Das gilt auch noch fiir 
die zweite Furchungsteilung. Die spateren Teilungen habe ich nicht 
systematisch untersucht. 

Wie schon einleitend bemerkt (vgl. S. 89, 90), bleibt merkwiirdiger- 
weise ein Teil der Hier von O. sulcatus in der Entwicklung stecken. 
Gleiches beobachtete H. TurEM (1932, S. 535). In einem Teil seiner 
Zuchten erwiesen sich etwa 25% der Hier als nicht entwicklungsfihig. 
In anderen Zuchten entwickelten sich von den gesamten Eiern, die ein 
Weibchen produzierte, nur relativ wenig. ,,Es ist auffallig, wie die be- 
treffenden Kafer den wenig fruchtbaren angehérten. Ob hier irgend- 
welche Beziehungen bestehen, wurde nicht untersucht, soll aber ge- 
legentlich nachgeholt werden“ (S. 535). Von zirka 300 Hiern, die ich 
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selbst bis zur schliipfenden Larve entwickeln lassen wollte, ent- 
wickelten sich nur etwa die Hialfte. 

Vielleicht, so war die Hoffnung, bringt das Studium der ersten Ent- 
wicklungsvorginge im parthenogenetischen Ei die Erklirung fiir diese 
auffaillige Tatsache. Was ich feststellen kornte, ist folgendes: 

In einem Teil der Eier laufen die Furchungsteilungen normal ab 
und es ist nichts zu beobachten, was vom iiblichen abweichen wiirde. 
In einem anderen Teil besteht zwischen dem Teilungsrhythmus der 
Centrosomen und dem der Kerne eine Disharmonie. Im Extrem kénnen 
im Eiprotoplasma schon Strahlungen mit mehr oder minder deutlichen 
Centrosomen auftreten, wenn der Eikern sich noch in der Reifeteilung 
befindet und: in Eiern, deren Kern in der Prophase zur ersten Fur- 
chungsteilung steht, wurden bis 60 Strahlungen gezahlt. Der Verdacht 
liegt nahe, daB es diese Disharmonie ist, welche die Entwicklung zum 
Stillstand bringt. Leider erwies sich mein fixiertes Material als zu 
knapp, um diese Vermutung sorgfialtig priifen zu kénnen. 


4, Besprechung der Ergebnisse. 


Hier sollen nur einige Punkte berithrt werden, die im Zusammen- 
hang stehen mit den Fragen nach dem Ursprung der Parthenogenese 
und Polyploidie. 

Es war ein guter Griff von SUOMALAINEN, die parthenogenetischen 
Riisselkifer heranzuziehen, denn es diirfte nur dann gelingen, etwas 
Greifbares iiber den Ursprung der Parthenogenese in Erfahrung zu 
bringen, wenn man ein Objekt hat, das sichtlich im Ubergang begriffen 
ist von der bisexuellen zur parthenogenetischen Vermehrung. Diese 
Voraussetzung ist bei den Riisselkifern zweifellos erfiillt. Es gibt 
Arten mit bisexuell und mit parthenogenetisch sich vermehrenden 
Rassen. 

Der Beweis fiir die Zusammengehérigkeit solcher Rassen ist frei- 
lich in keinem einzigen Fall erbracht; das entscheidende Kreuzungs- 
experiment steht noch aus! Es mu aber gefordert werden, da die Ab- 
grenzung der Arten bei Otiorrhynchus iiberaus schwer und un- 
sicher ist. ; 

Noch ganz im Dunkel liegt bei O. die Frage nach dem Ursprung 
der Parthenogenese. Daf diese erst diploid war, wird heute kaum noch 
jemand bezweifeln (vgl. 1940, b, S. 116, 117). Im iibrigen diirfte es 
iiberfliissig sein, dariiber zu spekulieren, wie die diploide Partheno- 
genese entstand, denn S. ist zweifellos auf dem Weg, der bald zu posi- 
tiven Resultaten fithren wird. 

Gleich wie bei Solenobia triquetrella (vgl. SEILER, 1943, 1946), so 
scheinen:aich bei O. nach den Untersuchungen von ELsE JAHN (1941) 
die bisexuellen Arten .,diejenigen Alpengebiete zu bewohnen, die auch 
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wihrend der Eiszeit (der Wiirmeiszeit) eisfrei gewesen sind (,Massifs 
de refuge‘) ... Die parthenogenetischen Rassen wiedertim ... kommen 
fast ausnahmslos vor in Gebieten, die wihrend der Eiszeit von Glet- 
schern bedeckt waren“ (SUOMALAINEN, 1945, S. 190). 

Folgt man nun dem Weg von den Massifs de refuge (den Nuna- 
taks) alpenwirts, so werden vermutlich Ubergangszonen sich finden 
lassen, die beide Formen, die bisexuelle und die diploid parthenogeneti- 
sche aufweisen, gleich wie bei Solenobia (SEILER, 1946). Vielleicht 
sogar findet man da oder dort auf den Nunataks selbst beide Formen, 
wie das bei Solenobia der Fall ist. Damit hatte man dann wohl das 
Material, das Aufschlu8 geben kénnte iiber die Frage nach dem Ur- 
sprung der diploiden Parthenogenese. Aus der Tatsache, da8 bei 
O. sulcatus Reduktionsphinomene — wenn auch in rudimentirer 
Form — nachgewiesen werden konnten, méchte ich schlieBen, da der 
Weg, auf welchem bei den Riisselkifern die diploide Parthenogenese 
eingefiihrt wurde, im Prinzip ahnlich sein kénmte wie bei Solenobia. 

Wesentlich leichter diirfte die Amufgabe sein, die Frage nach 
dem Ursprung der Polyploidie zu lésen. Aus der Tatsache der Gono- 
merie bei polyploiden Formen schlo8 S. (1940, b), ,,daf die Polyploidie 
- bei diesen Arten als Ergebnis einer Kreuzung entstanden ist“ (S. 117). 
Der Umstand, da bei den triploiden Arten ein volles Genom und bei 
den tetraploiden Arten eines oder zwei derselben von den iibrigen 
Chromosomen getrennt auftreten kénnen, scheint darauf hinzudeuten, 
da8 die fraglichen Genome fremden, spaiteren Ursprungs sind“ (S. 117), 
Wir kénnen weiter annehmen, daf ein solcdhes diploides partheno- 
genetisches Weibchen ausnahmsweise entweder mit dem Mannchen 
derjenigen Art, aus welcher die parthenogenetische Form hervorgegan- 
gen ist, oder mit dem Mannchen irgendeiner anderen naheverwanditen 
Art kopulieren kann“ (S. 118). So entstinde die triploide Partheno- 
genese. ,,Aus einem solchen triploiden Weibchen kénnte weiter in der 
angegebenen Weise auch noch eine tetraploide Form hervorgehen“‘ 
(S. 119). 

Dieser Erklirungsversuch ruhi, wie S., 1945 (S. 196 und 197), her- 
vorhebi, ganz auf hypothetischem Boden. Er miifte aber ernstlich in 
Betracht gezogen werden, 

1. wenn die Gonomerie beschrinkt wire auf die Bastardzytologie, 

2. wenn die Chromosomensortimente der Polyploiden in konstanter 
Weise in einzelne ,,Genome“, in einzelne Garnituren aufsplittern 
wiirden. 

Weder das eine noch das andere trifft zu. Die Gonomerie ist ein 
bekanntes Phinomen der normalen Zytologie (vgl. WiLson, 1925, 
S. 426ff.), ist allerdings auch bei Bastarden beobadhtet. Und was die 
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Auflésung des triploiden oder tetraploiden Chromosomensatzes in ein- 
zelne Garnituren anlangt, so kann sie in den Eiern ein und desselben 
Weibchens unterbleiben, was die Regel ist, oder sie kann erfolgen. 
Und erfolgt sie, so geschieht das in variabler Weise. Wie erwihnt, 
kénnen bei tetraploiden Eiern zwei Metaphasenplatten mit 22:22 
Chromosomen vorhanden sein, oder drei Platten mit 22:11:11 Chro- 
mosomen. Wie num, wenn bei tetraploiden Eiern der ganze Satz in vier 
Garnituren 11: 11:11:11 aufsplittern wiirde? Der Fall ist zwar nicht 
beobachtet, diirfte aber so viel: wie sicher vorkommen. Damn miifte 
man konsequenterweise schlieBen, da® schon die diploid partheno- 
genetische Form aus einer Kreuzung, wohl aus einer Artkreuzung, 
hervorging. Im Gesamtgebiet der tierischen Parthenogenese diirften 
aber keine Anhaltspunkte zu finden sein, die fiir eine solche Annahme 
sprechen wiirden. 

Wohl auf Grund solcher oder ahnlicher Uberlegungen riickte S. in 
seiner letzten Arbeit (1945) die andere Méglichkeit in den Vorder- 
grund, da8 die Polyploidie bei Riisselkifern ebenso entstanden sein 
kénnte wie bei Solenobia, also zuriickzufiihren ware auf automikti- 
sche Vorginge. Auch zugunsten dieser Vorstellung kénnen zunachst 
fiir die Riisselkifer noch keine beweisenden Tatsachen ins Feld ge- 
fiihrt werden. Es kann aber immerhin auf die Feststellung Suoma- 
LAINENS hingewiesen werden (vgl. 1940, b, S. 84), da& bei Triploiden 
im Laufe der ersten embryonalen Entwicklung in vereinzelten Kernen 
eine Verdoppelung der Chromosomenzahi auf 66, also den hexa- 
ploiden Bestand erfolgt. Analoge Beobachtungen liegen nebenbei be- 
merkt auch fiir S. triquetrella vor (SEILER-SCHAFFER, 1941). Diese 
Verdoppelung des Ohromosomensatzes kann aber bei Otiorrhynchus 
doch nur durch Vorgiinge zustande gekommen sein, die zum minde- 
sten im Prinzip auf eine Automixis hinauslaufen; fiir Solenobia ist 
fiir diesen Sonderfall der automiktische Ursprung bewiesen, und tiber- 
dies soviel wie bewiesen, daB die Polyploidie eine Folgeerscheinung 
entsprechender automiktischer Vorginge ist. 


5. Zusammenfassung. 

1. Der thelytok parthe. sgenetische Riisselkifer Otiorrhynchus sul- 
catus F. hat in den somatischen Mitosen 33 Chromosomer. 

2. Aus dem Vergleich mit den Chromosomenzahlen anderer Otior- 
rhynchus-Arten ergibt sich, da8 sulcatus triploid ist. 

3. Die Metaphase der Reifeteilung zeigt ebenfalls 33 Chromosomen. 
Eine Chromosomenkonjugation unterblieb also, oder wurde, falls sie 
in den Wachstumsstadien erfolgte, vor der Metaphase wieder riick- 


gingig gemacht. 
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4. Wahrend der Bildung der Reifungsspindel treten centromeren- 
artige Bildungen auf, die spiter nicht mehr sichtbar sind. 

5. Nachdem die Chromosomen sich in die Aquatorialplatte einge- 
stellt haben, zerstreuen sie sich wieder iiber den ganzen Spindelraum. 
Dieser Vorgang wurde als Anlauf zu einer Reduktionsteilung auf- 
gefaBt. 

6. Wiahrend dieser Vorginge trennen sich die beiden Schenkel der 
meisten Chromosomen an der Insertionsstelle ganz oder fast ganz, 
wobei beide Schenkel parallel zu liegen kommen. 

7. Mit der Teilungsebene der einen Reifeteilung, die durchgefiihrt 
wird, hat diese Aufsplitterung der Chromosomen in ihre beiden 
Schenkel nichts zu tun. 

8. Nach der rudimentiren Reduktionsteilung stellen sich die Chro- 
mosomen mit ihrer Langsachse wieder in die Aquatorialebene ein, wo- 
bei die beiden Schenkel aufgesplitterter Chromosomen wieder Fiihlung 
nehmen. 

9. Die nun folgende Teilung ist eine Lingsteilung, also Aquations- 
teilung. 

10. In der Amaphase riicken die Tochterchromosomen in ge- 
schlossenen Platten gegen die Spindelpole vor. 

11.. An den Polen angekommen, lockern sich die Chromosomen zu 
Karyomeriten auf. 

12. Spiiter aber entstehen geschlossene Kernblischen. 

13. Nun sinkt der Eikern etwas gegen das Eizentrum ein und be- 
ginnt sofort mit der ersten Furchungsteilung, wobei sich der Rich- 
tungsk6rper synchron ieilt. 

14. Das gilt auch fiir die zweite Furchungsteilung. 

15. Wahrend die Entwicklungsvorginge in einem Teil der Fier 
normal ablaufen, entstehen in anderen Eiern iiberzihlige Centrosomen. 

16. Ob diese Kier in der Entwicklung stecken bleiben, bleibt eine 
ungeléste Frage. Tatsache ist, da8 ein Teil der Kier von sulcatus keine 
Larven liefert. 

17. Es wurden zum Schlu& Vorstellungen iiber Ursprung der Par- 
thenogenese und Polyploidie diskutiert. 
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DIE CHROMOSOMEN DER CILIATEN. 


Von 
Zvonmmirz Devipé, Sv. Lenart, Jugoslawien, 
und LOTHAR GEITLER, Wien. 


Mit. 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Jainner 1947.) 


Vorbemerkung. 


Den folgenden Mitteilungen liegen Unte:suchungen zugrunde, die Herr 
cand. phil. ZvontmirR DEvip£ als Doktorarbeit in den Jahren 1944 und 1945 
unter meiner Leitung an der Biologischen Station Lunz (Niederésterreich) 
durchgefiihrt hat. Da Herr DEvip£& durch Verpflichtungen in seiner Heimat 
bis auf weiteres verhindert sein wird, seine durch die Kriegsereignisse 
unterbrochenen Untersuchungen fortzufithren bzw. ihre Ergebnisse publika- 
tionsfertig zusammenzustellen, habe ich es mit seiner Ermichtigung und 
unter Verwendung seiner Notizen und Zeichnungen unternommen, die wich- 
tigsten Resultate in kurzer Form zu veréffentlichen. 

Bei der Abfassung des Manuskriptes bediente ich mich gréB8tenteils 
einiger Notizen und Zeichnungen, die ich selbst wihrend der Untersuchungen 
unter Verwendung der Priaparate Herrn DEvip#s anfertigte. Zum Teil habe 
ich eigene gelegentliche Beobachtungen, so an Euplotes patella und Uronema 
marinum, mitverarbeitet. Originalzeichnungen Herrn Dervipts sind als 
solehe durch den Zusatz ,,Devidé“ kenntlich gemacht. Zahlreiche Bildbelege 
und weitere Ergebnisse Herrn DEvIDEs, aber auch Erginzungen zu den be- 
handelten Problemen, konnten keine Verwendung finden und bleiben einer 
spateren ausfiihrlichen Darstellung Herrn DEvipis vorbehalten. Die vor- 
liegende Mitteilung behandelt also nur einen Teil der Ergebnisse, und diese 
vielfach skizzenhaft und in mancher Hinsicht fragmentarisch. An einigen 
Stellen unterstiitzt das Abbildungsmaterial den Text nicht hinreichend, die 
Verarbeitung der Literatur ist auf das notwendigste Ma8 beschrankt, ail- 
gemeine Ausblicke sind nur angedeutet. In diesem Sinn ist die vorliegende 
Mitteilung als .,vorléufig zu betrachten, und der Leser mége es mit den 
besonderen Umstinden entschuldigen, wenn die Darstellung nicht jene Ab- 
rundung und Vollstindigkeit besitzt, die der Gegenstand erfordern wiirde. 


Wien, im Juni 1946. 
L. GEITLER. 


Einleitung und Fragestellung. 

Die typischen Ciliaten sind durch die Ausbildung von zweierlei 
Kernen, Makro- und Mikronuklei, ausgezeichnet, die sich morpho- 
logisch wie physiologisch héchst verschiedenartig verhalten und von 
denen zumindest je einer in jeder Ciliatenzelle vorhanden ist. Schon 
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friihzeitig wurde vermutet, daB die Ciliaten keine echten Einzeller 
sind, sondern da8 der Makronukleus ein vielwertiges Gebilde, etwa 
einen polyenergiden Kern im Sinne Max HarRTMANNs darstellt und dem 
Soma entspricht, wihrend der Mikronukleus gleichsam eine Gonade 
reprasentiert. 

Durch die Auffindung der Endomitose und der endomitotischen 
Polyploidisierung somatischer Zellkerne bei Tieren und Pflanzen (vgl. 
GEITLER 1938, 1941) erscheint das Problem der Beschaffenheit der 
Makronuklei der Ciliaten in ein neues Licht geriickt und die hypo- 
thetische Vorstellung ihres ,,polyenergiden“ Aufbaues ist exakt iiber- 
priifbar geworden. Es liegt ja der Gedanke nahe, daf es sich im Fall 
der Makronuklei um endomitotisch polyploidisierte Kerne handelt 
(GEITLER 1939 a, 1940 a, b). Tatsachlich lassen sich manche Angaben 
der Ciliatencytologen, die o'une Kenntnis solcher Zusammenhiange zu- 
stande kamen, in diesem Sinn interpretieren (PIEKARSKI 1941). Um 
bindende Schliisse ziehen zu k6énnen, ist aber die Vornahme neuer, 
eigens auf diesen Gegenstand gerichteter Untersuchungen ndtig. 

Der Aufbau der Makronuklei, im besonderen ihre Entstehung aus 
den Makronukleusanlagen in den Exkonjuganten, kann nur von einer 
sicheren karyologischen Grundlage aus verstanden werden. Schon die 
fliichtige Priifung der Literaturangaben, noch mehr aber ihr griind- 
liches Studium, zeigt, daB eine solche Grundlage fiir die Ciliaten nicht 
vorhanden ist. So sind die Gebilde, die als ,,Chromosomen“ bezeichnet 
werden, offenbar keine Chromosomen. Entsprechend fragwiirdig sind 
die Angaben iiber Chromosomenzahlen, und auch die widerspruchs- 
vollen und unwahrscheinlichen Angaben iiber die Meiose lassen nur 
den Schlu8 zu, da& vielfach falsche oder unzureichende Beobachtungen 
und Interpretationen vorliegen. Dies gilt allerdings nicht fiir die 
Untersuchungen CHENsS an Zelleriella. In diesem Fall ist der Nachweis 
von Chromosomen, die mit den gleichnamigen Organzellen anderer 
Organismen vergleichbar sind, eindeutig gelungen. Doch handelt es 
sich im Fall von Zelleriella um eine Opalinide, also nicht um einen 
typischen Vertreter der echten hochentwickelten Ciliaten. Bei diesen 
scheinen wesentlich bestimmte Komplikationen vorhanden zu sein, 
welche ein sicheres karyologisches Verstindnis bisher verhindert 
haben. 

Schon die ersten orientierenden Untersuchungen an den im folgen- 
den behandelten Objekten ergaben, da der Schliissel zum Verstindnis 
der Chromosomenmorphologie der echten Oiliaten darin zu liegen 
scheint, dai jene chromosomenihnlichen Bildungen, die in der somati- 
schen Mitose als Balken, Stibe u. dgl. erscheinen, entgegen der in der 
Literatur vertretenen Auffassung nicht die Chromosomen sind. Auch 
die Betrachtung der vorhandenen Abbildungen lait starke Zweifei 
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daran aufkommen, da8 diese unregelmaifigen Kérper, die z. B. bei 
Chilodon angeblich zu zwei oder vier vorhanden sein sollen 
(Mc DovGatt u.a.), Chromosomen darstellen; ganz abgesehen davon. 
da fiir sie Querteilung angegeben wird. Es war daher zu vermuten, 
da& die wirklichen Chromosomen in den somatischen Mitosen weit- 
gehend maskiert sind. Es fragte sich dann, ob nicht an irgendeiner 
Stelle des Formwechsels unmaskierte Chromosomen in Erscheinung 
treten. Dies lie8 sich vor allem fiir die Meiose erwarten, und tatsiach- 
. lich lieBen sich wenigstens an manchen Objekten in diesem Stadium 
unzweifelhafte Chromosomen, bzw. in der ersten meiotischen Teilung 
Chromosomentetraden beobachten, die alle Merkmale aufwiesen, welche 
man heutzutage fiir Chromosomen als wesentlich ansehen mu. Von 
dieser klaren Ausbildung aus hatte die Interpretation der minder- 
verstindlichen Stadien zu erfolgen. 

Das Ziel der hier mitgeteilten Untersuchungen ist es, ein grund- 
sitzliches Verstindnis der Chromosomenmorphologie der echten 
Ciliaten anzubahnen. Es handelt sich also hinsichtlich der Aufklarung 
des Baues der Makronuklei um eine Vorarbeit. Aber auch diese Vor- 
arbeit ist zur Zeit noch nicht ganz geleistet, da manche Ergebnisse 
allzu fragmentarisch blieben und bestimmte Fragestellungen einer 
weiteren vertieften Behandlung bediirfen. 


Literaturbesprechung. 


Ohne an dieser Stelle auf die gesamte einschlagige Literatur ein- 
gehen zu kénnen, miissen doch die wichtigsten Erscheinungen beriick- 
sichtigt werden.! 

Die alteren Angaben sind bei BELAR (1926) zusammengestellt und 
verarbeitet. In Anbetracht des damaligen Standes der Chromosomen- 
forschung fehlt freilich gerade in den Abschnitten, die den Ciliaten 
gewidmet sind, eine befriedigende Sichtung, und BELAR erkennt kaum 
die Unsicherheit der meisten Angaben. Im einzelnen lehnt er bei der 
Darstellung der Meiose die Befunde DEHORNEs fiir Paramaecium ab, 
welche, abgesehen von der Auffassung eines ,,kontinuierlichen Spi- 
rems“ offenbar der Wahrheit am nachsten kommen, wihrend gerade 
den von BELAR ins Treffen gefithrten Angaben iiber Zahlenreduktion 
(CaLkins, McDouGa.t u. a.) offenbar eine Verkennung der wirk- 
lichen Chromosomen zugrunde liegt. 

Seit Bears Darstellung sind als wichtigste die Untersuchungen 
CHENS erschienen, die grundsiitzlich zeigen, daB es auch bei Ciliaten 
Chromosomen in der im ganzen Organismenreich iiblichen Ausbildung 

1 Die auslindische Literatur der Kriegsjahre 1939 bis 1946 konnte nur 
zum kleinsten Teil eingesehen werden und auch die iibrige Literatur stand 
nicht volistindig zur Verfiigung. 
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gibt; allerdings beziehen sich die Befunde auf eine Opalinide. Dem- 
gegeniiber, wie auch aus allgemeinen Griinden der modernen Ohromo- 
somenforschung, erscheinen die Angaben PoLsansxkys fiir Dogielella, 
denen zufolge die ,,;Chromosomen“ in der Meiose ,,in Kérner zerfallen“ 
bzw. ,die Chromatinelemente sich zu Ohromosomen  vereinigen“ 
(S. 419), unglaubwiirdig. Offenbar sind die von PoLsansky als Chro- 
mosomen bezeichneten Gebilde keine Chromosomen.? Das gleiche gilt 
wohl fiir die Angaben MANwELLs fiir die Oxytrichide Pleurotricha: 
in den meiotischen und postmeiotischen Teilungen werden ganz ver- 
schiedene Bildungen als Chremosomen bezeichnet (die kleinen ,,Han- 
teln“, die ,,Stabe“, die perlenkettenartigen Ansammlungen). Wie die 
folgenden Mitteilungen zeigen werden, herrschen allerdings gerade bei 
den Oxytrichiden besondere und schwer deutbare Verhiltnisse. Dab 
der eigenartige fadenférmije Kérper, den NoLanp bei Metopus als 
»,Chromosom“ — vom Autor selbst unter Apostroph gesetzt — bezeich- 
net, kein Chromosom, sondern vermutlich ein Aggregat von Chromo- 
somen darstellt, 148t sich aus den Figuren unschwer ablesen. Auch die 
sogenannten Chromosomen, die PIEKARSKI fiir Colpoda steini in der 
diploiden Zahl ,,mindestens drei, wahnscheinlich sogar vier“ angibt. 
und die sich quer zu teilen scheinen, sind zweifellos keine Chromo- 
somen. WEYER versucht an Gastrostyla die Langsspaltung der so- 
genannten Chromosomen in der somatischen Mitose zu beweisen, ohne 
daB seine Ausfithrungen tiberzeugen. TURNER findet bei Euplotes pa- 
tella in den somatischen Mitosen acht ,,Chromosomen“, in der ersten 
meiotischen Teilung etwa 32 ,,Chromosomen“. Bei Uroleptus Halseyi 
sollen nach CaLkINs in der Mitose die angeblichen Chromosomen quer- 
geteilt werden; in der Meiose treten ,,Kérnchen“ auf, die sich zu 
»Chromosomen“ vereinigen, welche sich schlieBlich wieder querteilen. 
Gegen diese Angaben und besonders die aus ihnen gezogenen Schliisse 
(Homologisierung der drei Reifeteilungen der Ciliaten mit den zwei 
meiotischen Teilungen der Metazoen) wendet sich mit Recht, allerdings 
mit falschen Griinden, PoLJaNsKy (1934), und schlagt, wie schon 
friiher BELAR, vor, die sogenannten Chromosomen als Sammelchromo- 
somen aufzufassen. Die folgenden Untersuchungen werden zeigen, in 
welchem Sinn diese Auffassung das Richtige trifft. 


Material und Methodik. 


Auf die Schilderung der Materialbeschaffung kann an dieser Stelle 
verzichtet werden. Wichtiger ist die Erérterung der Fixierungs- und 
Farbetechnik. Aus heutzutage selbstverstindlichen Griinden wurde die 
Essigkarmintechnik angewendet. Im allgemeinen erfolgte Vorfixie- 


2 Ubrigens scheinen die Abb. 3 bis 6 falsch seriiert zu sein: Abb. 5 stellt 
wohl keine I. Anaphase, sondern ein Prophasestadium dar. 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 8 
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rung in Alkohol-Eisessig 3:1; bei einigen empfindlichen Arten erwies 
sich ein Mischungsverhaltnis von neun Teilen Alkohol zu einem Teil 
Hisessig als vorteilhaft. Vergleichsweise wurde mit OsO, geriuchert und 
zur Kontrolle mit Flemming-Benda oder mit Sublimat-Alkohol mach 
ScHAUDINN fixiert. Es -zeigte sich, da& auch bei-den Ciliaten fiir die Be- 
handlung chromosomaler Fragen die Essigkarmintechnik anderen Ver- 
fahren iiberlegen ist. In einigen Fallen, so bei Chilodon und Stylo- 
nichic, konnten stichprobenweise Lebendbeobachtungen einzelner Sta- 
dien durchgefiihrt werden. Die Gefahren, welche Fixierungsartefakte 
bilden, wurden durch allgemeine Erfahrung, den Vergleich mit anderen 
Objekten und der Ciliaten untereinander sowie mit den Literatur- 
angaben zu iiberwinden gesucht. Im iibrigen kénnen Taéuschungen in 
dieser Hinsicht nicht die positiven Ergebnisse, sondern héchstens die 
nicht deutbaren Strukturen — etwa in der somatischen Mitose — 
betreffen. 

Kine bestimmte Auswahl des Materials erfolgte zunichst nicht. Es 
wurde vielmehr jede Art untersucht, die in geniigender Menge auf- 
trat. Es stellte sich jedoch bald heraus, da8 bei manchen Arten das 
richtige Verstindnis leichter als bei anderen zu gewinnen ist. So ver- 
halt sich das leicht beschaffbare und willig konjugierende Para- 
maecium caudatum infolge seiner langen, in hoher Zahl vorhandenen 
Chromosomen besonders ungiinstig; es wurde daher nicht eingehen- 
der untersucht. In der folgenden Besprechung werden die klarsten 
und iiberzeugendsten Faile vorangestellt. — Die beigegebenen Abbil- 
dungen ‘sind nach Essigkarminpraparaten gezeichnet. 


Colpidium campyium. 


In der somatischen Mitose differenzieren sich aus dem homogenen 
oder, leichi alveolisierten Ruhekern iiber ein ,,kérniges‘“’ Zwischen- 
stadium lingsverlaufende, kantige Balken heraus, die stellenweise mit- 
einander anastomisieren kénnen (Abb. 1 a, b). Sie verlaufen zuniachst 
von Pol zu Pol, sind in geringer Zahl (8 bis 10) vorhanden, plump, 
auBen mehr oder weniger rauh, der Lange nach undeutlich gegliedert. 
Sie machen bei vorurteilsfreier Betrachtung nicht den EKindruck von 
Chromosomen. Es folgt eine longitudinale Kontraktion, wobei eine 
Art von Aquatorialplatte entsteht — ein Stadium, das nur selten an- 
zutreffen ist, also nur kurz dauernd und anscheinend von den meisten 
Autoren (bei anderen Ciliaten) iibersehen wurde. Gleichzeitig tritt 
eine Sonderung in zwei ungeféhr gleich grofe Tochter,,platten“ ein 
(Abb. 1 ¢), die Zahl der balkenférmigen Lingselemente nimmt zu, ihre 
Dicke ab, der Kernraum bzw. die Spindel streckt sich, und es ent- 
wickelt sich eine Anaphase mit offensichtlicher Querteilung der Bal- 
ken (Abb. 1 d,.e); sie geht dann unter Undeutlichwerden der Langs- 
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elemente und Homogenisierung in die Telophase und. Ruwhekern- 
struktur iiber. 

Dieser Verlauf der Mitose findet sich in grundsitzlich gleicher 
Auspragung bei allen echten Ciliaten und spiegelt sich in den Ab- 
bildungen aller Autoren wider, wenn auch in die bildliche Darstellung 
vielfach das Bestreben, Chromosmen zu sehen, eingegangen ist. Tat- 
sachlich ist es ausgeschlossen, Ohromosomen zu beobachten (die Deu- 
tung wird spiter zu erértern sein). 





' 
yes hee e 


Abb. 1. Colpidium campylum. Somatische Mitose. a, 6 Prometaphase, c ,,Metaphase“‘, d Anaphase, 
e Telophase (c nach einer Zeichnung DEVIDEs). 


Unter diesen Umstanden ist die Ubertragung der Ausdriicke Meta- 
und Anaphase ziemlich willkirlich. Ob das in Abb. 1c dargestelite 
Stadium der stirksten Kontraktion hinsichtlich der Chromosomen, 
die den beobachtbaren Strukturen ja zugrunde liegen miissen, eine 
Metaphase oder Anaphase ist, lift sich tatsachlich nicht entscheiden; 
ebensowenig, wo die Prophase eigentlich aufhért (vgl. auch die Dar- 
stellung der Mitosen anderer Ciliaten). Um auf kurze Ausdriicke nicht 
verzichten zu miissen, wird im folgenden das Stadium der ,,Aquato- 
rialplatte“ als ,,Metaphase“, das unmittelbar vorangehende als Pro- 
metaphase, das darauffolgende als Anaphase bezeichnet. 

Ganz anders als in der Mitose ist das Verhalten in der Meiose. 
Ohne auf die schwer interpretierbare meiotische Prophase an dieser. 
Stelle einzugehen, sei vor allem auf die I. und II. Anaphase hin- 
gewiesen. In der I. Anaphase wandern in dem geriumigen Kern, deut- 
lich voneinander getrennt und grofenteils distinkt erkennbar, zwei- 
und vierarmige Gebilde, die sich unzweideutig als Halbtetraden mit 
spreizenden Chromatiden zu erkennen geben (Abb. 2 f, g); im ersten 
Fall liegen. Chromatiden mit terminaler, im zweiten solche mit me- 
dianer Insertion vor. Dementsprechend gehen in der II. Anaphase 
(Abb. 2%) ein- bzw. zweiarmige Chromatiden zu den Polen. In der 
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I. Metaphase finden sich also typische Chromosomentetraden, und zwar 
Tetraden mit nicht vollstandig terminalisierten Chiasmen (Abb. 2 a bis ¢; 
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Abb. 2. Colpidium campylum. a bis e I. Metaphase, f, g I. Anaphase, h II. Prometaphase, 
i II. Anaphase. 


vgl. DARLINGTON, Abb. 33, 34). Das gesamte Verhalten unterscheidet sich 
offensichtlich nicht wesentlich von dem analogen bei héheren Tieren 
und Pflanzen. 
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Neben einzelnen klar analysierbaren Tetraden treten allerdings auch 
solche auf, die sich nicht in der gewohnten Weise auflésen lassen. 


| @ & 


us e rcs 
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Abb. 3. Colpidium campylum. a friihe, b mittlere meiotische Prophase (Maximum der Lingsstreckung 

und Minimum der Firbbarkeit des Kerns, Sichelstadium ?), ec Ubergang zur I. Metaphase, d I. Pro- 

metaphase, e postmeiotische Metaphase, f 1. metagame Metaphase, g bis i 2. metagame Meta- und 
Anaphase. 


So kommt manchmal eine auffallende Lingsspaltung der Arme vor 
(Abb. 2 a links unten,, b Mitte und rechts, c Mitte), deren Deutung als 
vorzeitige anaphasische Spaltung zwar méglich ist, doch ungewéhn- 
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lich erscheint. AuBerdem finden sich gelegentlich dreistrahlige Te- 
traden, deren Deutung Schwierigkeiten bereitet (Abb. 2 a, links unten). 
Manchmal entsteht der Kindruck, als ob Polyvalente vorlagen. SchlieB- 
lich treten 'Gebilde auf, die einen einfachen Doppelbau zeigen; in 
Abb. 2d oben sieht man zwei solcher Chromosomen, unten eines; ver- 
mutlich liegen Fille unterbliebener oder wohl vorzeitig geléster 
Paarung vor, und es handelt sich also um Dyaden. 

Trotz Schwierigkeiten der Interpretation im einzelnen kann es nicht 
aweifelhaft sein, da in der I. und II. Meta- und Anaphase Chromo- 
somen in Enscheinung treten, welche die typischen Eigenschaften der 
meiotischen Chromosomen anderer Organismen aufweisen und welche 
morphologisch eindeutig als Chromosomen nicht nur identifiziert wer- 
den kénnen, sondern identifiziert werden miissen. Dies ist offenbar 
der Angelpunkt, von dem aus das Verstindnis des gesamten Chromo- 
somenformwechsels der Ciliaten zu erreichen ist. 

Die Anzahl der Chromosomentetraden und damit die Haploidzahl 
1a8t sich nicht sicher feststellen, da in jeder Teilungsfigur zumindest 
eine optisch unklare Stelle vorhanden ist. In den giinstigsten Fillen 
la8t sich die Zahl auf etwa 21 schitzen. 

Im scharfen Kontrast zu diesen klaren Verhalinissen steht das 
Verhalten in der somatischen Mitose. Auf keinen Fall lassen sich die 
mitotischen ,,Balken“ mit den meiotischen Chromosomen homologi- 
sieren. Die mitotische Teilungsfigur ist iibrigens viel kleiner als die 
meiotische: die meiotischen Chromosomen finden in den mitotischen 
Balken auch bei dichtester Packung nicht Platz. Es kann nur an- 
genommen werden, daf in der somatischen Mitose die Chomonemen 
anders spiralisiert sind, da8 ein anderes Verhiltnis zwischen Chromo- 
nema und Matrixsubstanzen besteht und daf infolge Matrixverklebung 
zwischen den Chromosomen die Chromosomen als solche im grob 
morphologischen Sinn gar nicht individualisiert sind. _ 

Da8 die verschiedenen Raumverhiltnisse in Mitose und Meiose 
nicht die alleinige Unsache fiir das verschiedéne Verhalten abgeben, 
zeigt der Vergleich der meiotischen Teilungen mit der postmeiotischen 
(progamen) Mitose in den Konjuganten und den metagamen Mitosen 
in den Exkonjuganten. Hier ist der Kernraum viel gréfer als im Fall 
gewohnlicher somatischer Mitosen. Dementsprechend liegen auch die 
chromosomalen Elemente lockerer. Klar individualisierte Chromo- 
somen, die denen der Meiose entspriichen, treten aber dennoch nicht 
auf Abb. 3 e bis i). Allerdings ist das Aussehen ,,chromosomenihn- 
licher“: die Fadenform, der ziemlich gleichbleibende Querschnitt und 
die glatte Kontur erwecken den Eindruck von Chromosomen, und die 
Teilungsfigur erinnert etwa an die Mitosen von Euglypha oder Oedo- 
gonium. Dennoch sind die Faden offenbar nicht Chromosomen, son- 
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dern Sammelbildungen von Chromosomen, die hintereinander und par- 
allel zur Spindellaingsachse liegen und wohl auch seitlich miteinander 
in Beriihrung stehen. Vor allem teilen sich die scheinbaren Chromo- 
somen quer; dies laBt sich zwar nicht unmittelbar verfolgen, ergibt 
sich aber daraus, da die scheinbaren Chromosomen in Meta- und 
Anaphase gleich dick sind (Abb. 3 g bis 7). 

Die unzweideutigen Chromosomen, die in der II. Telophase ver- 
schwinden, treten also schon in der unmittelbar folgenden 1. post- 
meiotischen Mitose verindert auf. Zugrundeliegen mu diesen nicht 
ganz klaren Strukturen dennoch ein typischer Chromosomenbau. Eine 
weitere Steigerung der Verainderung stellen offenbar die somatischen 
Mitosen dar: auch in ihnen miissen Chromosomen, wenn auch mas- 
kiert, irgendwie enthalten sein. 

Die gleiche Uberlegung gilt, aber in umgekehrter Richtung, fiir 
die Strukturen, die vor uer I. Metaphase auftreten. Die Chromo- 
somentetraden entwickeln sich aus langen, parallel zur Spindellings- 
achse orientierten stabférmigen Gebilden, die keineswegs wie Chro- 
mosomen bzw. Chromosomentetraden aussehen, obwohl sie diese ent- 
halten miissen (Abb. 3 c). Wie man aus der geringen Anzahl dieser 
Striinge oder Balken schlieBen kann, ist zumindest in manchen mehr 
als eine Tetrade enthalten. Unter Verkiirzung und Verknauelung gehen 
diese langgestreckten Elemente in die Tetraden iiber (Abb. 3 d). In 
dem als Diakinese anzusprechenden Stadium liegen vielfach 
zwei oder drei Tetraden einander genihert: es sind wohl solche, die 
einen ,,Balken“ gebildet hatten. Im ganzen entsteht der Eindruck, als 
ob in den Stadien vor der Diakinese — und analog in den postmeioti- 
schen Teilungen — der chromosomalen Higenstruktur ein ldéngsfase- 
riger Spindelbau tibergeordnet wiire, d. h. dieser die Chromosomen 
unabhéngig von ihrer Individualitét gewaltsam zusammenpressen und 
ausrichten wiirde, so daB ihre Eigenform sich nicht durchseizen kann. 
Die Eigenform kommt offenbar nur in den mittleren Stadien der 
meiotischen Teilungen zum Durchbruch. Analoge Verhaltnisse, aber 
in verstarktem Ausma8, miissen fiir das. Verhalten in den somatischen 
Mitosen verantwortlich sein. 

Der Vollstandigkeit halber sei auf die friihen meiotischen Stadien 
hingewiesen, welche den eben geschliderten vorangehen. Aus dem zu- 
nichst homogenen Kern differenziert sich eine kérnig-langsfaserige 
Struktur heraus (Abb. 3 a), die dann in einer extremen Lings- 
streckung des Kerns gipfelt; dabei wird die Struktur véllig undeutlich 
und die Farbbarkeit nimmt stark ab (Abb. 3 b). Eine Deutung bzw. 
Homologisierung mit den ,,Sicheln“ anderer Ciliaten bzw. mit den 
Leptotin-, Amphitin- oder Pachyténstadien anderer Organismen liegt 
auBerhalb des Rahmens dieser Untersuchungen. 
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Zusammenfassend l48t sich iiber die Befunde an Colpidium cam- 
pylum sagen: den Schliissel zum Verstaindnis liefern die mittleren 
Meiosestadien: hier treten eindeutig erkennbare Chromosomen auf. In 
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Abb. 4. Euplotes charon. a, 6 die beiden Mikronuklei in I. Metaphase (dazu ein Stiick des Makro- 
nukleus gezeichnet), ¢ bis g somatische Prometaphase bis Telophase (a, b DEVIDE!). 
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den postmeiotischen Mitosen und noch stirker in den gewdhnlichen 
somatischen Mitosen erfolgt Unkenntlichwerden. Die auSerhalb der 
Meiose auftretenden ,,Balken“ und ,,Stabe“ sind keine Chromosomen; 
vielmehr miissen sie als Aggregate von Chromosomen mit teilweise zu- 
sammenflieBender Matrix aufgefaBt werden, fiir deren Anordnung 
offenbar der langsfaserige Bau der Spindel wesentlich ist. 
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Abb. 5. Vorticella sp. a, b I. Metaphase in Seitenansicht, c in Polansicht, e Teilbild einer I. Anaphase. 


Euplotes charon. 

Die Beobachtungen konnten aus auferen Griinden nicht zu Ende 
gefiihrt werden, sind also fragmentarisch. Dennoch ergeben sie eine 
wertvolle Erginzung zu den Befunden an Colpidium. 

In der I. meiotischen Metaphase treten in ungefihr gleichbleiben- 
der Zahl Gebilde auf, die zwanglos nur als Chromosomentetraden auf- 
gefaBt werden kénnen (Abb. 4 a, b). Eine genaue Analyse thres Auf- 
baues ist allerdings infolge ihrer geringen GréSe nicht méglich. Zu- 
dem scheinen sie in der Spindel stark gepreft und in der Langsrich- 
tung ausgezogen. Manche dieser Gebilde scheinen vorzeitig in Dyaden 
zerfallen zu sein (Abb. b, oberer Kern, links). Auffallend ist vielfach 
eine Unterbrechung im Aquator. Die Kontrolle an Hand der Analyse 
der Anaphase war nicht durchfiihrbar. 

Wesentlich ist auch bei Euplotes das abweichende Aussehen der 
somatischen Mitosen. Abb. 4 ¢ bis g zeigt in den mittleren Stadien 
mehr oder weniger durchlaufende, kantige ,,Balken“, die sich in der 
Anaphase unter Querteilung in zwei polare Gruppen sondern. Was 
hier sichtbar wird, sind zweifellos keine Chromosomen: die in der 
Meiose erkennbaren Chromosomen sind vollstindig maskiert. 

Auffallend an der Mitose von Euplotes charon ist der Umstand, dai 
die Balken recht diinn sind und mit Essigkarmin sich nur sehr 
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schwach farben lassen. Im Gegensatz hiezu sind die Balken bei 
Euplotes patella dick und plump, stark fairbbar, und habituell ganz 
ahnlich wie bei den meisten anderen Ciliaten ausgebildet.* 


Vorticella sp. 


Ahnliche Verhiltnisse wie in der Meiose von Euplotes charon fin- 
den sich bei einer Vorticella (Abb. 5). Die Tetraden der I. Metaphase 
sind langgestreckt, im einzelnen aber wegen ihrer Kleinheit nicht 
naiher analysierbar. Bemerkenswert ist das Spreizen der Chromatiden 
in der I. Anaphase (Abb. 5d), was wohl anzeigt, daf& ein typischer 
chromosomaler Formwechsel vorhanden ist. Die somatischen Mitosen 
bieten das gewohnte Bild. 


Stylonichia sp. und andere Oxytrichiden. 


Zur Untersuchung gelangten drei Oxytrichiden, die im wesentlichen 
iibereinstimmende Verhiltnisse aufwiesen. Hier sei hauptsichlich eine 
am eingehendsten untersuchte Stylonichia sp. besprochen. Oharakte- 
ristisch ist das Auftreten kleiner, fast punktférmiger Chromosomen in 
der I. meiotischen Teilung, die in sehr hoher Zahl — schiatzungsweise 
300 bis 400 — vorhanden sind und meist als Doppelkugeln oder ,,Han- 
teln“ oder als Doppelstibchen ausgebildet sind (Abb. 6, 8 a; vgl. dazu 
MANWELL, dessen Text und Bilder allerdings stark schematisiert er- 
scheinen). In der I. Prometa- und Metaphase finden sich daneben auch 
gréBere ringférmige Figuren, die an Tetraden erinnern, aber als solche 
nicht sicher agnostizierbar sind (Abb. 6b). Die meisten Chromosomen ~ 
vereinigen sich in der I. Metaphase zu langgestreckten Aggregaten, 
die parallel zur Spindellingsachse ausgerichtet sind und eine Art von 
Aquatorialplatte bilden (Abb. 6 a, c, d, 8b, c). Auffallend ist dabei die 
fehlende Synchronisierung, was wohl mit der groBen Zahl der Ohro- 
mosomen zusammenhingt. 

Die Deutung der Hanteln und Doppelstibe ist unsicher. Wahr- 
scheinlich sind die Doppelelemente als Dyaden anzusehen; dafiir 
spricht, da& sie auch noch in der I. Telophase auftreten (Abb. 6/). 
Demnach wiirde die Paarung frithzeitig aufgelést werden. Die frithe- 
ren und mittleren Stadien der I. Prophase geben hieriiber keine Aus- 
kunft: das Stadium der sogenannten ,,Sonne“ und das ,,Fallschirm- 
stadium“ enthalten teils lange Fadenelemente, die wohl als mehr- 
wertige Bildungen aufzufassen sind, teils treten bereits Doppelelemente 
wie in der Metaphase auf (Abb. 8a). 


3 Uber die verschiedene Farbbarkeit des ,,Chromatins“ bei verschiedenen 
Ciliaten vgl. den allgemeinen Teil. 
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Unabhangig von der Deutung im einzelnen sind die Befunde an den 
untersuchten Oxytrichiden doch insofern wichtig, als sie zeigen, wie 
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Abb. 6. Stylonichia sp. a I. Prometaphase in Profilansicht, 6 I. Prometaphase ia schrager Profil- 
ansicht bei hoher Einstellung (links der obere Rand der Aquatorialplatte), c zwei I. Metaphasen in 
Profilansicht, d I. Metaphase in Polansicht, e I. Anaphase, f I. Telophase, g II. Anaphase. 
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sich Einzelchromosomen (oder -dyaden) zu gréB®eren Aggregaten ver- 
einigen. Im Héhepunkt der I. Metaphase erscheinen die Aggregate als 
»Chromosomen“, die ihre Zusammensetzung aus den wirklichen Chro- 
mosomen nicht mehr erkennen lassen (Abb. 6c, e, 8b). Vollends ver- 
wischt ist der Aufbau dann in der II. meiotischen -und der postmeioti- 
schen Teilung sowie in den metagamen Teilungen (Abb. 6g, 7 a bis d), 
welche eine starke Annaherung an die uniibersichtlichen Verhaltnisse 
der somatischen Mitosen zeigen: einzelne zuriickgebliebene Chromo- 
somen lassen den zusammengesetzten Aufbau aber noch ahnen 
(Abb. 6g, 7 4, b). 





I 


Abb. 7. Stylonichia sp. a, b postmeiotische Ana- und Telophase, c, d Prometa- und Metaphase der 
1. oder 2. metagamen Teilung, ¢ somatische Prometaphase, f somatische Prometaphase im optischen 
Lings- und Querschnitt, g somatische Telophase. 


Die somatische Mitose bietet bei den Oxytrichiden das gewohnte 
Aussehen besonders deutlich (Abb. 7 e bis g, 9). Die kantigen Balken 
der mittleren Stadien miissen auf Grund des Vergleiches mit der Meiose 
als Aggregate véllig unkenntlich gewordener Hinzelchromosomen auf- 
gefaBt werden. Eine Besonderheit der somatischen Mitosen der Oxytri- 
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chiden besteht darin, da8 sie sehr ,,chromatinreich“ erscheinen, die 
Balken dick sind, dicht liegen und sehr stark farbbar sind.‘ 





Abb. 8. Stylonichia sp. II. a I. meiotische Prophase (,,Fallschirmstadium“), 6 I. Metaphase in Profil- 
ansicht, ¢ in Polansicht. 


Die sogenannten ,,Chromosomen“ der somatischen Mitosen (Abb. 7 
e bis g, 9) zeigen gerade bei den Oxytrichiden schon auf Grund ihres 
Aussehens — gan abgesehen von der anaphasischen Querteilung —, 





Abb. 9. Oxytrichide, somatische Pro-, Meta- und Anaphase (DEVIDE!). 


daB es sich nicht um Chromosomen handeln kann. Die Balken er- 
weisen sich bei genauerer Untersuchung als unregelmifig dicke La- 
mellen mit unregelméGigen Langsleisten, die auch eine Verkitiung 
nebeneinander liegender Balken herbeifiihren kénnen. Es wird die An- 


4 Hiufig tritt — iibrigens auch bei anderen Ciliaten — eine leichte Tor- 
sion auf, so da8 die Balken bei hoher und tiefer Einstellung sich in spitzen 
Winkeln iiberkreuzen. Daraus ergeben sich bei Projektion in die Flache die 
zundchst unverstindlichen Bilder MANWELLs (seine Abb.6B); analog kén- 
nen sich die Chromosomenaggregate in der Meiose verhalten (MANWELLs 
Abb. 32 D). 
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nahme neahegelegt, daB eine Einpressung in eine langsstrukturierte 
Spindel wesentlich an der Formbildung der chromosomalen Elemente 
beteiligt ist. Die gleitenden Ubergiange, die sich zwischen der somati- 
schen Ausbildung und der Ausbildung in der I. meiotischen Teilung 
— in welcher die Zusammenfassung einzelner Chromosomen zu lang- 
gestreckten Aggregaten unmittelbar verfolgbar ist —, lassen sich kaum 
anders venstehen. Im iibrigen ist, wie auch bei Colpidium und anderen 
Ciliaten der GréPenunterschied der meiotischen und somatischen Kerne 
sehr bedeutend. Auch hier erscheint die Summe der meiotischen Chro- 
mosomen viel zu gro8, als da& sie in den somatischen Kernen Platz 
finden kénnte; diese Tatsache ist offenbar mitverantwortlich fiir die 
Maskierung, die fiir die somatische Mitose bezeichnend ist. 


Chilodon uncinatus (= Chilodenella dentata). 


_ Ausgeriistet mit den an Colpidium und den Oxytrichiden gewonne- 
nen Kenntnissen kann der Versuch unternommen werden, die chromo- 
somalen Verhaltnisse bei Chilodon zu verstehen. Im Gegensatz zu den 
Angaben in der Literatur (z. B. McDoUuGALL), denen zufolge Chilodon 
nur vier baw. zwei Chromosonien besitzen soll und daher besonders 
leicht und einfach interpretierbar erscheint, zeigt sich bei genauerer 
Untersuchung ein wesentlich komplizierteres Verhalten. 

Die wesentliche Kigenheit bei Chilodon besteht darin, daf die Chro- 
mosomen auch in den mittleren Meiosestadien nicht \individualisiert 
ausgebildet sind. Was von den Autoren bisher fiir meiotische Chromo- 
somen bzw. Gemini gehalten wurde, sind ebensowenig Chromosomen 
wie die Balken in den somatischen Mitosen. Aus den gleichen Griinden 
der morphologischen Vergleichung, wegen welcher bei den oben be- 
sprochenen Ciliaten die somatischen Balken als Aggregate von Chro- 
mosomen zu betrachten sind, miissen auch die meiotischen Balken bei 
Chilodon als Aggregate angesehen werden. 

Zunachst ergibt die aufmerksame Priifung der meiotischen wie der 
somatischen ,,Chromosomen“, da ihre Zahl ganz und gar nicht kon- 
stant ist. Zu der Annahme, da8 zwei baw. vier (oder acht) ,,Chromo- 
somen“ konstant vorhanden wiren, konnte nur die vorgefahte Meinung 
fithren, da8 eine solche Konstanz vorhanden sein miisse. In Wirklich- 
keit treten von der I. Prometaphase bis zur postmeiotischen Teilung 
fiinf oder sechs oder sieben oder auch mehr (bis 2u dreizehn) Balken 
oder Stiibe auf (Abb. 10, j bis p). In den Anaphasen wird die Zahl in 
der Regel gréfer, die enge seitlicheVereinigung, welche in der Meta- 
phase herrscht, wird also riickgingig gemacht, wie dies auch in der 
somatischen Mitose bei Chilodon und bei anderen Ciliaten der Fall ist 
(vgl. z.B. Abb. 1 b bis d). 

Die somatischen Mitosen (Abb. 10 a bis i) erscheinen besonders 
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stark verindert. In der Regel zeigen sich in der Seitenansicht zwei 
Stabe, die allerdings oft nur den optischen Lingsschnitt eines Hohl- 
zylinders darstellen (Abb. 10 e). Manchmal sieht man auch drei, vier 
oder fiinf Balken (Abb. 10 c, d); in der Anaphase tritt, wie erwahnt, 
eine ,,Aufsplitierung’ in eine gréBere Zahl von ,,Chromosomen“ ein 
(Abb. 10 g bis i). Die Ausbildung dieser Balken ist immer héchst un- 
regelmaBig und willkiirlich; nichts deutet darauf hin, daB es sich um 
Chromosomen handeln kénne; zudem teilen sie sich in der Anaphase 
quer. 
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Abb. 10. Chilodon uncinatus. a Ruhekern, 6b bis ¢ somatische Mitose: b mittlere Prophase, ¢ bis e, Pro- 
metaphase in Profilansicht, e, drei Prometaphasen im optischen Querschnitt, f Metaphase (nach einer 
Zeichnung DEVIDEs), g bis i Anaphase; j I. Metaphase im optischen Langsschnitt, k&, 2 im optischen 
Querschnitt (dieselbe bei zwei verschiedenen Einstellungen im Mikrcskop), m I. Metaphase (die 
scheinbaren Stibe sind Lamellen), n, o II. Metaphase, p postmelotische Anaphase. 


Ob in irgend einem Stadium die wirklichen Chromosomen distinkt 
sichtbar werden, ist fraglich. In der meiotischen wie in der somati- 
schen Prophase treten allerdings kleine chromosomendhnliche Elemente 
in grofer Zahl auf. Schon McDovGALL hat sie beobachtet, ihre Anzahl 
ist weit héher als diese Autorin angibt und abbildet (ihre Fig. 30 
und 40); sie liegen auch nicht in ,,vier Strangen“, wie McDouGALL 
meint, und sie sind vor allem in eine stark fairbbare gemeinsame 
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Grundsubstanz eingebettet. Zweifellos sind diese Gebilde vergleichbar 
mit den kérnigen Strukturen, die bei allen Ciliaten in den analogen 
Stadien mehr oder weniger deutlich sichtbar werden. Nichts spricht 
dafiir, daB es sich um Chromosomen handelt. Eher kénnten als Chro- 
mosomen die verschlungenen Faden aufgefaf8t werden, die in der 
friiheren meiotischen Prophase auftreten; doch sind diese Kerne so 
schwer optisch analysierbar, da8 sich die Frage nicht sicher entschei- 
den 148t. Méglicherweise sind auch hier Sammelbildungen und Ver- 
klebungen beteiligt. Klar analysierbare Chromosomentetraden treten 
jedenfalis nicht auf. 

Im ganzen betrachtet liegt bei Chilodon offensichtlich ein extremer 
Fall der Chromosomenmaskierung vor. Infolge besonders starker Aus- 
bildung der Matrixsubstanzen kommt es nicht zu einer Differenzierung 
distinkter Chromosomen; die Chromonemen gehen offenbar auch in 
der Meiose in gemeinsamer Matrix ,,unter“. Zu dieser Auffassung 
stimmt die Beschaffenheit des Makronukleus, der bekanntlich auf- 
fallend stark farbbare, leicht zusammenflieBende chromatische Kérper 
enthalt (vgl. auch den iibernaichsten Abschnitt). Da& das Verhalten der 
Chromosomen von Chilodon nicht ganz aus dem Rahmen der Ciliaten 
herausfallen kann, sondern als Extrem zu interpretieren ist, ergibt sich 
aus allgemeinen selbstverstindlichen Uberlegungen. Im einzelnen zeigt 
sich insofern ein paralleles Verhalten, als die meiotischen Kern- 
teilungsfiguren auch bei Chilodon gréf8er als die somatischen sind; 
dementsprechend treten in der Meiose mehr chromatische Elemente als 
in den somatischen Mitosen auf (vgl. Abb. 10 ¢ bis f mit j bis p). Es 
ist also eine Tendenz zu stairkerer Isolierung in der Meiose vorhanden; 
sie ist aber nicht stark genug, um einzelne Chromosomen in Erschei- 
nung treten zu lassen. 


Beobachtungen iiber somatische Mitosen anderer Ciliaten. 


Die folgenden — unvollstandigen — Beobachtungen kénnen zeigen, 
da& auch bei Vertretern anderer systematischer Gruppen der Typus 
der Ciliatenmitose gewahrt ist, da& aber habituelle Modifikationen 
vorkommen. 

Ahnliche, stark fairbbare lamellése Balken, wie bei Oxytrichiden, 
treten bei Halteria grandiella auf. Eine weitere Steigerung zeigt Uro- 
leptus sp.: hier finden sich relativ wenige, daher voneinander deutlich 
distanzierte Balken oder Platten (Abb. 11 a bis d). In den Mitosen von 
Trichodina pediculus finden sich dagegen — ahnlich wie bei Euplotes 
charon (aber nicht Euplotes patella) — diinne, schwach fiarbbare stab- 
férmige Aggregate (Abb. 11 e). Bei Amphileptus sp. sind die chromati- 
schen Strukturen, wie auch der ruhende Mikronukleus, praktisch un- 





Die Chromosomen der Ciliaten. 129 


farbbar® und nur an Lichtbrechungsunterschieden zu erkennen; sie 
stimmen im iibrigen mit denen von Colpidium ungefahr iiberein. Die 
Mitose von Spirochona gemmipara verhilt sich wie die von Chilodon: 
in den mittleren Stadien erfolgt véllige Verklumpung zu einem hohl- 
zylindrischen Kérper; erst in der Anaphase werden ,,Scheinchromo- 
somen“ sichtbar. 
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Abb. 11. Somatische Mitosen. a bis d ‘Prometaphasen von Uroleptus sp. e ,,Metaphase“ von T'ri- 

chodina pediculus. f bis n Uronema marinum. a ruhender Mikronukleus und Makronukleus; g zwei 

Mikronuklei im optischen Lingsschnitt, hk im optischen Querschnitt; i Prometa-, j ,,Meta-“, k Ana- 
phase; J bis n Pseudomitosen (2 aus einem zweikernigen Individuum). 


Eigenartige Verhiltnisse bietet Uronema marinum. Der ruhende 
Mikronukleus ist aus zwei intensiv fairbbaren Platten zusammenge- 
setzt, die oft zu einem einseitig offenen oder ringsum geschlossenen 
Hohlzylinder zusammenschlieBen (Abb. 11 f bis k). Der Makronukleus 
enthalt in einer schwach fairbbaren kérnigen Grundmasse von euchro- 
matischem Aussehen einige stark fairbbare Schollen, die den Eindruck 
von Heterochromatin machen (Abb. 11f). In der Prophase nimmt die 








5 Alle Angaben beziehen sich auf die Farbbarkeit mit Essigkarmin, das 
im allgemeinen als Ersatz fiir die Feulgensche Nuklealfarbung verwendet 
werden kann. 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 1—2. 9 
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Farbbarkeit des Mikronukleus ab, die Meta- bis Telophasen sind sehr 
schwach farbbar (Abb. 11 i bis k). Die mittleren Stadien sind durch 
das Auftreten von drei bis wenigen Staében (Abb. 11 j) charakterisiert; 
in der spaiten Anaphase formiert sich das Chromatin wieder zu den 
beiden Platten des Ruhekerns.® 


Uber die Farbbarkeit des ,,Chromatins“ der Ciliatenkerne. 


Die vergleichende Untersuchung verschiedener Ciliaten zeigt, dai 
der Mikronukleus wie die chromatischen Teilungsstrukturen (und 
auch der Makronukleus) sehr verschieden stark mit Essigkarmin farb- 
bar sind.? Eimen extremen Fail von Unfarbbarkeit stellt der schon er- 
wahnte Amphileptus dar. Auch der ruhende Mikronukleus farbt sich 
nicht, aber nicht etwa deshalb, weil er locker-kernsaftreich gebaut 
wire und ,,zerstiubtes‘ Chromatin enthalt; er erscheint vielmehr 
ebenso homogen, dicht und (auch im Leben) stark lichtbrechend wie 
die Mikronuklei anderer Ciliaten, die sich stark firben. Bei Euplotes 
charon ist die Farbbarkeit aller chromatischen Strukturen des, Mikro- 
nukleus deutlich geringer als bei Euplotes patella. Uronema zeigt im 
Makronukleus zweierlei Strukturen, die auf Grund ihres Aussehens — 
der Formwechsel ist allerdings unbekannt — als Eu- und Heterochroma- 
tin zu bezeichnen waren. Das ,,Chromatin“ der Oxytrichiden erscheint 
besonders stark farbbar; ebenso das von Uroleptus. Bei Uronema 
nimmt die Farbbarkeit wiaihrend der Mitose stark ab. Die dichten 
Teilungsfiguren von Chilodon, die in gewisser Hinsicht als Steigerung 
des dichten, ,,klumpig-éligen“ Chromatins der Oxytrichiden angesehen 
werden kénnten, sind nur maifig farbbar. 

Eine sehr verschiedene Farbbarkeit besitzen schlieBlich die Makro- 
nuklei verschiedener Arten. In vielen Fallen geht die Farbbarkeit par- 


6 Merkwiirdig ist das Auftreten von Amitosen (?) des Mikronukleus. In 
Kulturen, in denen Mitosen véllig fehlen, findet man Mikronuklei, die sich 
strecken und schlieBlich hantelférmig durchscpniiren; im Unterschied zur 
Mitose bleibt die intensive Farbbarkeit erhalten und der Kern erfaéhrt keine 
VergréSerung (Abb. 11, 1 bis n). Als Ergebnis dieser Vorginge findet man 
Tiere mit zwei oder vier Mikronuklei; einmal wurde ein Individuum mit 
sieben Mikronuklei beobachtet. Die Gréfe der Mikronuklei nimmt nicht 
oder kaum ab. Haufig treten auch Tiere mit mehreren (bis zu sechs) Makro- 
nuklei auf, die dann aber entsprechend klein sind; am haufigsten findet man 
Exemplare mit einem Makronukleus und mehreren Mikronuklei. Eine Korre- 
lation zwischen der Anzahl der Mikro- und Makronuklei und der GréfSe der 
Tiere besteht nicht. 

7 Die Essigkarminfairbung kann bekanntlich bis zu einem gewissen Grad 
statt der Feulgenschen Nuklealfirbung zum Nachweis der Thymonuklein- 
séiure verwendet werden. Einzelne Stichproben — so an Euplotes patella — 
nach Fixierung mit Flemming-Benda erwiesen die Geltung dieser Erfahrung 
auch fiir die Ciliaten. 
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allel mit der Farbbarkeit des Mikronukleus. Manchmal ist dies aber 
auffallenderweise nicht der Fall. So steht der Unfarbbarkeit des 
Mikronukleus von Amphileptus eine intensive Farbbarkeit von stark 
lichtbrechenden, ,,6ligen“ Tropfen im Makronukleus gegeniiber, die 
ganz éhnlich aussehen wie die Strukturen im Makronukleus der Oxy- 
trichiden, bei welchen sich Makro- urd Mikronukleus gleich intensiv 
fairben. Bei diesen Arten, aber auch bei Euplotes und besonders auf- 
fallend bei Chilodon, machen die stark fairbbaren chromatischen 
Kugeln im Makronukleus fast den Eindruck ergastischer Kérper.® 
Bei den meisten Vorticelliden und noch mebr bei Paramaecium er- 
scheint dagegen eine feine, schwach firbbare ‘Grundstruktur, die wie 
bei Uronema den Eindruck euchromatischer Chromonemen nach Art 
der Liliaceenkerne macht. 

Auf diese Erscheinungen kann zuniéchst nur hingewiesen werden. 
Sie diirften aber bei niherer Untersuchung wesentlich zum Verstind- 
nis des Kernformwechsels der Ciliaten beitragen. Solche Untersuchun- 
gen waren mit Feutcens Nuklealreaktion und mitfels der Methode 
.CASPERSSONS zum quantitativen Nachweis der Thymonukleinsaure 
vorzunehmen. Es waren in die Betrachtung auch die Nukleolarsub- 
stanzen einzubeziehen, die in den vorliegenden Untersuchungen ganz 
aufer Betracht bleiben mufiten, wiewohl sie wahrscheinlich bei der 
Maskierung der Chromosomen eine wichtige Rolle spielen und zu- 
sammen mit den oben angedeuteten Umstinden das verschiedene Ver- 
halten mitbestimmen. 


Besprechung der Ergebnisse. 


Wie eingangs erwihnt, sind die vorliegenden Untersuchungen in 
mehrfacher Hinsicht nicht abgeschlossen. Es kann also auch ihre Aus- 
wertung nicht in jeder Beziehung abschlieBend sein; vielmehr kann die 
Erérterung mancher, auch wichtiger Probleme nur darin bestehen, 
darauf hinzuweisen, in welcher Richtung die Lésung wahrscheinlich 
zu suchen ist. 

Das wohl feststehende hauptsichliche Ergebnis besteht darin, dai 
bei manchen Arten (Colpidium campylum) in der Meiose unzweifel- 
hafte Chromosomen ausgebildet sind, die sich grundsatzlich gleich 
verhalten wie die Chromosomen irgendwelcher anderer Organismen. 
In der somatischen Mitose sind sie dagegen nicht distinkt sichtbar, und 
offenbar iiberhaupt nicht distinkt ausgebildet; vielmehr muf angenom- 
men werden, daf die Chromonemen anders spiralisiert sind, da8 die 
Matrixsubstanzen quantitativ und vielleicht auch qualitativ anders 


8 Der Vergleich verschiedener Makronuklei legt den Gedanken nahe, daB 
verschiedene ,,Heterochromatine“ vorliegen (vgl. dazu GEITLER, 1939 b). 
g* 
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entwickelt sind, da& vielleicht auch Nukleolarsubstanzen irgend- 
wie beteiligt sind und dai eine weitgeéhende (aber nicht 
artifizielle) ,,Verklumpung zu Chromosomenaggregaten eintritt.? 
Uberginge zwischen der Ausbildung distinkter Chromosomen 
und Aggregaten zeigen die postmeiotischen Teilungen. In den 
somatischen Mitosen wiirde also keine Kontinuitét individuali- 
sierter Chromosomen bestehen; wohl aber wire als selbstverstandliche, 
wenn auch im vorliegenden Fall hypothetische — da durch direkte 
Beobachtung nicht erhirtbare — Annahme die Kontinuitaét distinkter 
individualisierter Chromonemen zu machen. 

Die Mitose der Ciliaten weicht von dem gewohnten Bild tierischer 
und pflanzlicher Mitosen vor allem in folgender Hinsicht ab. Die 
Chromosomenbewegungen sind nicht genau synchronisiert. Die Chro- 
mosomen (bzw. die entsprechenden Abschnitte der Aggregate) bilden 
auch keine ebene Aquatorialplatte, sondern kommen in der Liangs- 
richtung der Spindel hintereinander zu liegen. Diese Verhaltnisse 
lassen sich vor allem an der Meiose der Oxytrichiden deutlich er- 
kennen. Es ]aé8t sich daher, wenigstens in der Mitose, keine genaue 
Angabe iiber den Zeitpunkt des Beginns der Anaphase machen; offen- 
bar befinden sich manche Chromosomen in Prometaphase, andere in 
Anaphase. Im besonderen la8t sich das Aneinandervorbeischieben der 
Tochterchromosomen, das bei longitudinaler Hintereinanderlagerung 
der Metaphasechromosomen erfolgen muB, nicht beobachten. Es kann 
allerdings infolge der ,, Verbackung“ der Chromosomen auch gar nicht 
erkennbar sein; die mangelnde Einsicht liegt also im Wesen der Sache 
und wird nicht etwa durch zu geringe GréBe oder schlechte Fixierung 
verursacht. 

Daf Chromosomen in der Spindel hintereinander liegen kénnen, ist 
keine fiir die Ciliaten ad hoc ersonnene Hypothese. Die gleiche Er- 
scheinung findet sich bei Cocciden (HuGHES-SCHRADER und HuGHEs- 
ScHRADER und Ris). Uberhaupt verhalten sich die Chromosomen der 
Cocciden in mancher Hinsicht von den sonst gewohnten Verhiltnissen 
abweichend und anscheinend ahnlich wie die der Ciliaten: sie zeigen 
wenig ,,Eigenform“ und erscheinen gewissermafen ,,verschmiert“; dies 
mag damit zusammenhingen, daf ein besonderer Spindelmechanismus 
vorliegt (SCHRADER 1932). Ahnliches gilt fiir Heteropteren (SCHRADER 
1935; GEITLER 1944; vgl. auch die daselbst angegebene Literatur). Bei 
den Ciliaten wiirde sich eine Steigerung dieser Verhiltnisse ergeben. 
Wie schon erwiahnt, erwecken die Mitosebilder den Eindruck, da8 die 
Chromosomenaggregate in die langsstrukturierte Spindel ,,cingepreBt“ 
werden und da8 fiir ihr Aussehen die Spindel mitbestimmend ist: ihre 


® Vgl. dazu die Schilderung fiir Colpidium campylum. 
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starke Laingserstreckung (auch in der ,,Metaphase“), ihr ,,Auskeilen“ 
an den Enden, ihre wechselnde Zahl und Form, kurz die ,,Zufallig- 
keit“ der Gestaltung im einzelnen stehen in scharfem Kontrast zu dem 
gewohnten Bild distinkter Chromosomen, welche — abgesehen von 
gewissen mechanisch bedingten Kriimmungen — eine fixe Eigenform 
besitzen, die sie bei den Bewegungen in der Spindel beibehalten. 

Wie die Chromosomenaggregate der somatischen Mitose wirklich 
aufgebaut sind und was sich in thnen wihrend der Mitose abspielt, 
Jé&t sich durch unmittelbare Beobachtung nicht ergriinden. Es kann 
zunachst nur durch Vergleich und ausgehend von der Kenntnis der 
meiotischen Chromosomen und der gesicherten Tatsache, daB die Bal- 
ken, Stabe usw. keine Chromosomen sind, eine ganz allgemeine Deu- 
tung versucht werden. Es 1a48t sich zunichst ja nicht einmal entschei- 
den, ob die Chromosomen ein aktives Centromer besitzen —wie es nach 
dem Verhalten in den meiotischen Anaphasen allerdings der Fall zu 
sein scheint —, oder ob etwa in dieser Hinsicht ihnliche Verhiditnisse 
wie bei den Cocciden und Heteropteren herrschen. 

Fiir die Ausbildung der Chromosomen in den somatischen Mitosen 
ist wohl auch die Tatsache von wesentlicher Bedeutung, da8 die 
Mikronuklei keinen Kernsaft enthalten, sondern nach Art der tieri- 
schen Spermienképfe gebaut sind. Daher fehlen auch, zumindest in der 
gewohnten, morphologisch distinkten Ausbildung, Nukleolen. Vielleicht 
sind aber Nukleolarsubstanzen diffus vorhanden, und vielleicht gehen 
diese mit den Chromosomen bzw. deren Matrix eine enge Bindung ein. 
In diesem Zusammenhang ware an die eigentiimlichen Verhiltnisse bei 
Spirogyra-Arten zu erinnern, wo sich wahrend der somatischen Ana- 
phasen der Unterschied zwischen Chromosomen und Nukleolarsub- 
stanz verwischt und schlieBlich unkenntlich wird, so da& auch die 
Chromosomen als morphologisch distinkte Kérper unkenntlich werden 
(GEITLER 1934, 1935; neue unveréffentlichte Untersuchungen zeigen, 
da8 auch mit Hilfe der Nuklealfirbung die Chromosomen sich in der 
spiten Anaphase nicht scharf gegentiber der gemeinsamen Masse von 
Nukleolarsubstanz, in die sie eingebettet sind, abgrenzen lassen). Még- 
licherweise sind Nukleolarsubstanzen an der Bildung der Chromo- 
somenaggregate beteiligt.1° 

Da8 die Chromosomen in der somatischen Mitose stark verandert 
sein miissen, folgt, abgesehen vom unmittelbaren Amgenschein, auch 
daraus, da8 die Gesamtmenge des Chromatins in den somatischen Mi- 
tosen viel geringer als in der I. meiotischen Teilung erscheint. Bei 
gleichbleibendem Volumen wiirde auch die Annahme dichtester Pak- 


10 Bei Zelleriella (CHEN) persistieren die unférmigen Nukleolen und sind 
eng mit den SAT-Chromosomen vereinigt. 
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kung zur Erklarung kaum ausreichen; freilich handelt es sich nur um 
grobe Schitzungen (vgl. auch das iiber Colpidium Gesagte, S. 118). Es 
mu8 wohl angenommen werden, da8 die Chromonemen anders als in 
der Meiose spiralisiert und die Matrixsubstanzen anders entwickelt 
sind. Das Problem beriihrt sich mit dem allgemeinen Problem der 
ontogenetisch wechselnden COhromosomengréf8e, das noch ungelést er- 
scheint; die Hypothese G. HERTwics iiber Mehrwertigkeit der Chromo- 
somen ist nicht ohneweifers annehmbar (GEITLER 1940a, 1940b, 
S. 652, 653). 

Unabhiangig davon, wie weit man den vorgetragenen hypotheti- 
schen Vorstellungen folgen will, bleibt die Tatsache bestehen, da 
wohl nur in der eingeschlagenen Richtung ein befriedigendes Ver- 
sténdnis des Chromosomenformwechsels der echten Ciliaten und seine 
Eingliederung in allgemeine cytologische Kenntnisse méglich ist; allein 
auf diesem Wege lat sich auch der Anschlu8 an Zelleriella herstellen. 
Eine vertieftere Einsicht wird freilich erst méglich sein, wenn die noch 
bestehenden, zum Teil wesentlichen Liicken ausgefiillt sein werden. 


Zusammenfassung. 


Bei Colpidium campylum treten in der I. meiotischen Prometa- und 
Metaphase typische Chromosomentetraden auf, die sich in der I. Ana- 
phase in gewohnter Weise in Dyaden teilen, wihrend in der II. Ana- 
phase die Chromatiden getrennt werden. Grundsatzlich ahnlich verhilt 
sich Euplotes charon und wahrscheinlich Vorticella sp. 

In den somatischen Mitosen sind die Chromosomen véllig maskiert 
oder wahrscheinlich als distinkte morphologische Gebilde iiberhaupt 
nicht vorhanden (wohl aber miissen ihre Chromonemen, wenn auch 
abweichend spiralisiert, vorhanden sein). Was in der Literatur als 
Chromosomen bezeichnet wurde, sind keine Chromosomen, sondern 
Chromosomenaggregate. Ihre Entstehung 1a8t sich besonders deutlich 
bei Oxytrichiden verfolgen. Bei anderen Arten zeigen die postmeioti- 
sche Teilung und die metagamen Teilungen ein intermediaéres Ver- 
halten zwischen Meiose und somatischer Mitose und vermitteln so das 
Verstandnis der fiir sich allein kaum richtig interpretierbaren somati- 
schen Mitose. Die abweichenden chromosomalen Verhiltnisse in der 
somatischen Mitose lassen sich weiters unter Zuhilfenahme einer be- 
sonderen Spindelmechanik und sonstiger beobachtbarer Umstinde in 
bestimmter Weise deuten. 

Diese Verhiltnisse finden sich grundsitzlich bei allen echten Ci- 
liaten wieder. Bei Chilodon uncinatus sind jedoch auch die meiotischen 
Chromosomen maskiert. Die in der Literatur angegebenen Zahlen 2 
bzw. 4 beziehen sich nicht auf Chromosomen, sondern auf Chromo- 
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somenaggregate, deren Zahl ebensowenig wie bei anderen Ciliaten 
konstant ist. 

Vergleichende stichprobenweise Beobachtungen an anderen Ci- 
liaten zeigen, da® die Ergebnisse fiir alle gelten: in der somatischen 
Mitose treten keine Chromosomen auf. Die bisher als Chromosomen 
bezeichneten ‘Gebilde sind nicht die Chromosomen; ihre leicht bevbacht- 
bare Querteilung stellt daher kein Problem dar. Den Schliissel zum 
Verstimdnis liefert in allen Fallen die Meiose, von der aus die Mitose 
zu interpretieren ist. 

Die Ciliatenkerne, im besonderen auch die Makronuklei, zeigen hin- 
sichtlich der Ausbildung von Eu- und Heterochromatin und hinsicht- 
lich der nuklealen Fiarbbarkeit starke Unterschiede, deren genauere 
Untersuchung vermutlich sehr aufschluBreich wire. 


Biologische Station Lunz, im Friihjahr 1945. 
Botanisches Institut der Universitat Wien, im Juni 1946. 
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MORPHOLOGIE ET COMPORTEMENT DES CHROMOSOMES 
DANS LA SPERMATOGENESE DE QUELQUES 
MYCETOPHILIDES. 

Par 
JEAN LE CALVEz. 

Avec 6 figures. 

( Regu le 10 février 1947.) 
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I. Matériel et techniques. 


Les champignons abondamment parasités par les larves de Mycétophilides 
sont déposés sur une couche de mousse stérilisée et humidifiée dans des 
cristallisoirs fermés par un tulle fin. A Ja fin de la vie larvaire, chez la 
plupart des espéces, les larves quittent le champignon, fuient la lumiére et 
s’enfoncent dans la mousse. Elles y filent un cocon et se nymphosent. L’imago 
sort une & deux semaines aprés. 

Les espéces suivantes ont été explorées cytologiquement: Fungivora 
guttata, F. fungorum, F. lineola, F. unipunctata, Rhymosia fenestralis, R. 
domestica, Exechia bicincta, Brachypeza radiata. Les déterminations d’imagos 
ont été trés aimablement vérifiées ou corrigées par Monsieur Skavy, Assistant 
au Laboratoire d’Entomologie du Muséum National d’Histoire Naturelle; qu’il 
veuille bien accepter ici mes sincéres remerciments. 

Toutes les préparations ont éte obtenues par la méthode du Carmin- 
acétique selon la technique de BAUER et TIMOFEEFF-RESSOVSKY (1939) aprés 
préfixation de quelques minutes dans le mélange Alcool absolu-Acide acétique 
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(2:1) de Carnoy. Les mitoses somatiques furent recherchées les grands 
neuroblastes des ganglions cérébroides des larves des deux sexes aprés 
décapitation et dissection dans le Carnoy. Dans le testicule des males, les 
mitoses goniales se placent, sauf rares exceptions, vers la fin de la vie lar- 
vaire; les divisions réductrices au contraire ne se recontrent qu’au début 
de la vie nymphale. Une amputation de l’extrémité postérieure des larves et 
des nymphes chasse généralement 4 l’extérieur une partie du contenu abdo- 
minal, en particulier les gonades. Une goutte de Carnoy est rapidement 
déposée sur les testicules ainsi libérés; ils sont ensuite transportés dans du 
fixateur pur et colorés. 

Les figures sont toutes 4 la méme échelle et dessinées 4 la chambre claire 
avec l’optique ZEISS: obj. 2 mm, oculaire compensateur X 15. Aprés réduction 
le grossissement linéaire réalisé est d’environ 3000. 


II. Partie spéciale. 
1. Fungivora guttata. 


Comme l’a signalé FROLOWA (1929), les larves de ce Mycetophilide 
vivent dans diverses espéces de Lactarius. 

Mitose. — Les mitoses observées dans les grands neuroblastes des 
larves des deux sexes ou dans les spermatogonies montrent l’assorti- 
ment chromosomien suivant: 3 paires d’autosomes en V sensiblement 


ee 
Mh, wp 


Fig. 1. Fungivora guttata. 
a@ Metaphase spermatogoniale; 6 métaphase d’un grand neuroblaste de larve 2; ¢c anaphase spermato- 
goniale. 


de la méme taille auxquelles s‘ajoutent pour la 99 une paire d’hétéro- 
chromosomes X en batonnets (fig. 1b) et pour le 643 un chromo- 
some X, et un chromosome Y granulaire (fig. 1 a). Les chromosomes X 
sont un peu plus courts qu’une des branches des autosomes et mon- 
trent une constriction proximale subterminale. A la métaphase tous 
les chromosomes sont déja clairement fissurés sur toute leur longueur 
& l’exception des régions centromériennes. Le chromosome Y est tou- 
jours dédoublé et se présente sous l’aspect de deux chromatides sphéru- 
laires contigues. A l’anaphase les Y-fils migrent trés rapidement 
(fig. 1c) et arrivent aux pdles alors que les deux Icts-fils (auto- 
somes + X); sont encore dans les régions tropicales du fuseau. Le 
chromosome X anaphasique migre sans coudure; sa petite portion 
proximale alignée dans le prolongement de sa portion distale, mais la 
constricticn a pris plus d’importance par suite de l’étirement général 
du chromosome. 




















Fig. 2. Fungivora guttata. 
a Spermatocyte I a la fin du grand accroissement; 6, c, d début de prophase I; ¢ milieu de prophase 1; 
f, 9 fin de prophase I; h diakinése; i, 7 métaphase Ten vue latérale; & fin de métaphase I. 
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Méiose. — Au stade méiotique le plus précocement abservable, le 
noyau du spermatocyte en fin de grand accroissement est rempli d’un 
granulum vaguement organisé en fils tortueux, représentant le pre- 
mier indice des chromosomes (fig. 2a). Le nucléole, achromatique, 
supporte une grosse masse chromocentrique bulleuse et irréguliére. 
L’évolution ultérieure montrera que cette masse est un complexe 
formé par le rassemblement des hétérochromosomes et des parties 
hétérochromatiques des autosomes. Sur des images un peu plus agées, 
les chromosomes sont en rapports visibles avec ce chromocentre. Plus 
tard encore, vers la période de dissolution du nucléole dans la caryo- 
lymphe la masse chromocentrique se scinde en deux. Une partie se dé- 
tache sous la forme d’un corps sphérique relié temporairement au chro- 
mocentre par un mince connectif (fig. 2c), puis le filament se détache 
& son tour entrainant avec lui une sorte de petite «téte» proximale. 
L’ensemble deviendra le chromosome X dont on retrouve déja les traits 
généraux de la structure. Le chromosome Y se manifeste dans l’aire 
nucléaire vers la méme époque. Il y a tout lieu de supposer qu’il tire 
lui aussi son origine de l’ensemble hétérochromatique chromocentrique, 
mais sa taille exigue ne permet pas de l’y tocaliser aux stades an- 
térieurs. Les autosomes apparaissent 4 cette époque prophasique 
comme 3 paires de filaments longs, délicats jalonnés de chromoméres, 
irréguliérement tordus en spirale (spirale relique), réunis proximale- 
ment au reste de la masse chromocentrique (fig. 2b). Cette derniére 
sest organisée en trois amas assez distincts sur chacun desquels 
s’insérent les deux branches d’une paire autosomiale. A ce début de 
pachyténe fait suite un stade montrant des autosomes plus condensés, 
irréguliérement spiralés et complétement indépendants les uns des 
autres (fig. 2c). Chaque chromosome porte en son milieu une loupe 
plus colorée correspondant 4 sa région hétérochromatique, tandis que 
ses extrémités sont fissurées longitudinalement, trahissant ainsi sa na- 
ture bivalente. Cette séparation terminale des partenaires qui est peut- 
étre un vestige de zygoténie, disparait par la suite (fig. 2d) sur des 
chromosomes plus raccourcis, mais la bivalence apparait alors dans la 
région centrosomienne. La loupe hétérochromatique s’est fissurée lon- 
gitudinalement, et, par répulsion mutuelle de ses deux moitiés il s’est 
formé une fenétre quadrangulaire limitée par les parties proximales 
des deux chromosomes. A ce stade le chromosome Y est déja entiére- 
ment dédoublé en deux chromatides sphériques et le pédicule reliant 
les deux parties du chromosome X s’est considérablement raccourci 
(fig. 2 e). Un stade de contraction plus avancé montre la disparition 
de la spirale relique, et l’apparition d’une nouvelle structure. Chaque 
branche autosomiale est spiralée sur toute sa longueur et la nature 
bivalente apparait dans la région centromérienne ot les deux parties 
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Fig. 2a. Fungivora guttata (suite). 
1 fin de métaphase; m anaphase I fin de la migration des autosomes; n, 0, p anaphase I allongement 
du fuseau, migration des hétérochromosomes; g, r, s passage sans interphase & la métaphase II; 
¢ anaphase IT avec Y ; u anaphase II avec X; v, w spermatide avec X et Y en prétélophase; x télophase II. 


proximales de chaque partenaire s’affrontent par deux petits secteurs 
hétéropycnotiques; la répulsion des centroméres maintient ouverte la 
fenétre médiane. Le chromosome X n’est pas spiralé mais sa fissura- 
tion longitudinale laisse voir les deux chromatides qui le composent 
(fig. 2f). Ce stade prédiploténique spiralé fait place & des chromo- 
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somes plus contractés sur lesquels toute trace de spiralisation a dis- 
paru (fig. 2g). Mais la fente longitudinale d’appariement est bien 
visible; les partenaires sont écartés l’un de |’autre sur la totalité de 
leur longueur et l’absence de tout point de contact implique clairement 
absence de chiasmata. Les chromatides de chaque bivalent, étroite- 
ment accolées ne se distinguent pas l’une de l’autre. Le chromosome X 
de ces figures diploténiques est contracté, ses deux parties consti- 
tuantes ne sont plus séparées que par un léger étranglement. A la diaki- 
nése (fig. 2h) le raccourcissement est maximum et l’épaississement des 
autosomes plus pronorcé dans les parties distales; enfin la téte du 
chromosome X est enfoncée dans le reste du corps. 

A la métaphase I, les tétrades s’orientent tangentiellement a l’équa- 
teur du fuseau (fig. 27) mais les hétérochromosomes s’intégrent dans 
la plaque équatoriale avec un léger retard. Au cours de cette phase, 
les bivalents prennent un aspect cruciforme da 4 l’accolement étroit de 
leurs branches combiné 4 l’écartement plus poussée des régions 
centromériennes. Celles-ci subissent un étranglement transversal pro- 
noncé de telle sorte que les gemini semblent formés de quaire par- 
ties. Au cours de la métaphase I on assiste 4 une nouvelle contraction 
tandis que les centroméres commencent 4 monter vers les pdles. Les 
tétrades prennent alors une forme quadrangulaire ménageant entre les 
partenaires l’espace caractéristique des méioses sans chiasmata 4 chro- 
mosomes en V. Les parties distales des paires chromosomiennes restent 
encore paralléles, mais sur des figures plus avancées la tétrade est 
étirée en losange et les homologues ne sont plus en contact que par 
leur bout terminal (fig. 27). Les vues distales des extrémités encore 
appariées (fig. 21) montrent que chaque partenaire s’est déja dédoublé 
en deux chromatides. Au cours de la métaphase I le centromére du 
chromosome X se dédouble et entraine la bipartition de la téte chro- 
matique proximale. L’ensemble s’oriente sur le fuseau mais la division 
ne se pousse pas plus avant (fig. 2/4 drcite). 

L’anaphase I se déclenche simultanément chez tous les autosomes 
tandis que les hétérochromosomes restent indivis 4 l’équateur. Les 
partenaires se séparent d’abord par une de leurs branches tandis que 
Yautre peut rester longtemps unie 4 sa conjointe (fig. 2k, m) et s’étirer 
le long du fuseau. Les chromatides des chromosomes migrateurs 
sont parfois visibles mais restent étroitement accolées. Les 
hétérochromosomes séjournent dans la région équatoriale pendant 
toute la durée de l’anaphase (fig. 2m, ). Ils ne se mettent en mouve- 
ment que lorsque les autosomes ont atteint les péles: le X montant d'un 
cété et le Y de l’autre (fig. 2, 0, p). La séparation des spermato- 
cytes II n’améne aucun changement dans |’image nucléaire. Il n’y a 
donc pas de télophase avec floculation de la chromatine. Les chromo- 
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somes perdent seulement un peu de leur colorabilité, accusent leur 
étranglement centromérien (fig. 2 q) et arrondissent leurs extrémités 
distales. 

Aucun stade interkinétique n’a été observé et les chromosomes 
entrent trés rapidement en prométaphase II. Celle-ci semble caractérisée 
tout d’abord par une rigidité plus grande de chaque autosome, dont les 
deux branches se metient généralement dans le prolongement l’une de 
Yautre (fig. 2r). De plus il apparait 4 V’intérieur de chaque branche une 
spiralisation assez confuse, interrompue dans la région centromérienne 
et dans laquelle il est impossible de décider si les tours intéressent 
tout le chromosome ou seulement chaque chromatide. Ce stade fugace 
(tout comme dans la prométaphase I) est suivi par des images chromo- 
somiennes bien définies, montrant les deux chromatides autosomiennes 
compactes mais associées sur toute leur longueur (fig. 2 s). Les chro- 
mosomes perdent leur rigidité et se mettent au fuseau sous cette forme. 
Le comportement général des autosomes 4 la métaphase II et 4 
l’anaphase II est le méme qu’aux phases correspondantes de la pre- 
miére division avec cette seule différence qu’ils sont ici plus petits, 
n’ont qu’une seule fissuration (l’équatoriale) 4 la métaphase et n’en 
montrent aucune 4 l’anaphase. Le chromosome X se comporte ici nor- 
malement, se divise en deux en méme temps que les autosomes et migre 
avec eux (fig. 2u). Au contraire, les spermatocytes II possesseur du 
chromosome Y montrent que ses deux chromatides individualisées de- 
puis la prophase I montent rapidement vers les péles et les atteignent 
alors que les autosomes sont encore 4 |’équateur du fuseau (fig. 2 #). 
Le chromosome Y se comporte donc ici comme dans la mitose. La 
télophase II est tardive et n’a lieu qu’aprés la séparation des sperma- 
tides (fig. 2v et w). Les chromosomes se rassemblent dans la moitié 
polaire, se fripent et floculent dans l’aire nucléaire (fig. 2 x7). La sper- 
matide entre alors en repos nucléaire. 


2. Fungivora fungorum. 


Les larves de cette espéce sont trés fréquentes dans divers bolets. 
Au moment de la nymphose elles quittent le champignon, s’enfoncent 
dans l’humus et filent un cocon mince. En laboratoire ces larves sont 
trés actives et sautent: elles se replient en arriére, appliquent la téte 
sur l’extrémité postérieure du corps, puis se projettent brusquement en 
avant et franchissent ainsi plusieurs centimétres. 

FrROLowA (1929) décrit trés rapidement la spermatogénése de cette 
espéce mais sa technique lui permet seulement d’établir la garniture 
chromosomiale et d’entrevoir le déroulement général de la méiose. 

Mitose. — Les grands neuroblastes des larves donnent d’excellentes 
images de métaphases somatiques. On compte chez la 22 7 paires de 





Fig. 3. Fungivora fungorum. 
a, b métaphases de grands neuroblastes de larves ¢ et $; ¢ spermatocyte I a la fin du grand accroisse- 
ment; d début de prophase I; ¢, /,g prophase polarisée; h diakinése; i,j métaphase; & anaphase I, 
migration des autosomes. 
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chromosomes en batonnets (fig. 3b). Mais lindividualité est assez 
faible et permet de discerner 3 paires un peu plus grandes, 2 paires 
un peu plus petites et 2 paires de taille intermédiaire. Comme le 
signale FROLowA, tous les chromosomes se fissurent précocement et 
rien ne permet d’identifier le complexe sexuel chez les 2 9. Par contre 
chez les 66 (fig. 3a) on ne compte que 2 grandes paires, 
2 moyennes, 2 plus petites auxquelles s’ajoutent un grand chromo- 
some impair et un isolé punctiforme. Ces derniers sont les hétéro- 
chromosomes; le grand (X) entre dans la couronne métaphasique avec 
les autosomes, le petit (Y) s’y trouve quelquefois mais généralement se 
place au centre; il est toujours divisé précocement en chromatides alors 
méme que les autres chromosomes sont encore indivis. Les deux X for- 
mant le complexe sexuel de la 99 sont donc 4 rechercher dans une 
des 3 grandes paires, sans que l’on puisse dire laquelle. 

Méiose. — A la fin du grand accroissement le noyau du spermato- 
cyte I montre un nucléole achromatique portant latéralement un gros 
grumeau chromocentrique (fig. 3¢). Comme chez Fungivora guttata 
les phases ultérieures montreront que cette masse est un complexe 
englobant les hétérochromosomes et les parties proximales hétéro- 
chromatiques des autosomes. Au stade le plus précoce de la prophase I 
les chromosomes appariés se manifestent sous l’agpect de 6 longs 
filaments ténus irréguliérement barbelés, attachés proximalement a la 
masse chromocentrique tandis que leurs extrémités distales s’évanouis- 
sent dans la caryolymphe (fig. 3d). Un autre élément ‘hétérochro- 
matique accolé au flanc du nucléole se présente comme une masse 
allongée reliée au chromocentre par un mince pédoncule; la suite de 
Vévolution permettra de lidentifier avec l’hétérochromosome X. Le 
nucléole disparait un peu plus tard, les bivalents commencent 4 se con- 
tracter et & s’épaissir, mais leurs portions proximales et celles du 
chromosome X restent associées (fig. 3 e). L’assemblage se disloque 
aprés cette sorte de pachyténe. Les extrémités proximales des bivalents 
libérés montrent un écartement des régions centromériennes de chaque 
associé trés analogue a celui décrit chez Fungivora guttata 4 la 
phase correspondante, avec cette seule différence que les chromosomes 
ici sont en batonnets. Une structure métamérique assez confuse et 
fugace se laisse apercevoir 4 ce stade diploténe atypique; elle n’inté- 
resse que les gemini; le chromosome X est massif et sa partie proxi- 
male non divisée se rattache au reste par un connectif assez long. Le 
chromosome Y manifeste sa présence sous la forme d’une sphérule 
punctiforme indivise (fig. 3f). Tous ces chromosomes gisent sans 
ondre dans l’aire nucléaire; il semble que cet aspect soit factice et da 
au mode de préparation par écrasement. Sur quelques spermatocytes 
moins malmenés les chromosomes d’un stade un peu postérieur restent 


Chromosoma, 3. Bd. Heft 1—2. 10 





Fig. 3a. Fungivora fungorum (suite). 
l, m, n anaphase I: allongement du fuseau; o télophase 1; p interkinése; g, r prophase II; s pro- 
métaphase Il; ¢ métaphase II; wu, » anaphase II avec X et Y; w, x spermatide en prételophase avec 
Y et X. 


polarisés en bouquets (fig. 3 g). Ils atteignent un degré de contraction 
proche de la diakinése, mais cette contraction est plus poussée dans la 
région proximale dont les deux moitiés prennent un aspect plus pyc- 
notique. Ces extrémités proximales ont accentué leur écartement, mais 
les mouvement semblent encore se faire dans des directions variées qui 
se conjugueront plus tard, en prométaphase I, par action directrice du 
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fuseau. A la diakinése typique (fig. 3h) la fente d’appariement devient 
visible sur toute la longueur des bivalents; de plus, les vues distales 
(chromosome du centre) permettent d’observer l’individualisation des 
deux chromatides de chaque associé. Le X et le Y, monovalents sont 
eux aussi dédoublés en 2 chromatides. 

La métaphase I oriente tous les chromosomes en couronne, le Y au 
centre de la plaque métaphasique (fig. 3%, j). La séparation des as- 
sociés et leur migration vers les péles ne donne lieu & aucune re- 
marque spéciale: le phénoméne est & peu prés synchrone pour tous 
les autosomes (fig. 3k, 1, m). Les hétérochromosomes se comportent 
comme ceux de Fungivora guttata ils conservent leurs deux chroma- 
tides associées, restent dans le plan équatorial puis cheminent en op- 
position en fin d’anaphase I (fig. 3m, n). Ils atteignent les autosomes 
assez t6t pour entrer en télophase avec eux (fig. 3). L’attraction qui 
maintenait ensemble depuis la prométaphase I les deux chromatides 
autosomiales aussi bien que celles du chromosome X, se relache au 
début de la télophase I. Les moitiés longitudinales s’écartent langement 
tout en restant unies par leur région centromérienne (fig. 30). Aprés 
quoi les autosomes floculent, lhétérochromosome X restant plus 
condensé; au stade final d’interkinése (fig. 3 p) c’est le seul élément 
visible du noyau des spermatocytes II de la lignée femelle. 

La prométaphase II fait réapparaitre les chromatides sous un 
aspect analogue. Ce sont d’abord de longs filaments barbelés au 
nombre de 6 paines, associés deux 4 deux et polarisés en bouquet 
tandis que lhétérochromosome occupe l’autre péle du noyau 
(fig. 3q). Une condensation rapide améne les chromosomes sous une 
forme de V dont chaque branche est constituée par une demi-chromatide 
(fig. 317). Les extrémités distales montrent une tendance & se rap- 
procher et sur des images ultérieures 4 chromosomes plus condensés, 
ces derniers prennent la forme d’anneaux presque complétement fermés. 
A ce stade le chromosome X ne se distingue plus des autosomes 
(fig. 3s). La métaphase II est trés courte, le chromosome X participe 
a la formation de la couronne métaphasique tandis que le Y reste au 
centre; les autosomes se groupent par paires de taille identique. Dés 
la constitution de la plaque équatoriale (fig. 3%) les anneaux chromo- 
somiens (X compris) s’ouvrent par leur région centromérienne. Les 
chromosomes-fils sont constitués du méme coup et montent rapidement 
vers les péles. Au cours de l’anaphase IT les Y-fils sont trés en avance 
sur les lots autosomiens (fig. 3v) et arrivent aux pdles les premiers 
(comme chez Fungivora gutiata). Les X-fils au contraire sont un peu 
en retard et se reconnaissent en outre 4 leur étirement moins prononcé 
(fig. 3a). La télophase II ne montre rien de particulier (fig. 3 w, x). 


10* 
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3. Fungivora lineola. 


Oomme !’indique SeGcuy (1940) ce Mycetophilide parasite des cham- 
pignons variés. J’en ai trouvé les larves dans des Russules et des Lac- 
taires. Cette espéce est trés voisine de Fungivora fungorum tant au 
point de vue morphologique que biologique des larves et des adultes. 

La cytologie renforce cette affinité; le caryotype somatique est le 
méme: 6 paires d’autosomes en batonnets se sériant deux par deux en 
trois tailles, un X aussi long que les plus grands autosomes et un Y 
punctiforme. De méme la méiose et plus particuliérement les étapes de 
la prophase I se déroulent suivant les mémes processus. Les images 
données pour Fungivora fungorum valent donc aussi pour F. lineola. 


4. Rhymosia fenestralis. 


Les larves vivent dans divers champignons appartenant au genre 
Tricholoma. La nymphose se fait dans le sol comme pour Mycetophila 
punctata. 

Mitose. — Les prophases somatiques, observées dans les grands 
neuroblastes des larves, illustrent tout particuliérement l’attraction 
quasi permanente qui existe chez les Diptéres entre les chromosomes 
homologues. On les voit ici intimement enroulés sur toute leur lon- 
gueur (fig. 4a); jamais les contacts ne se réduisent 4 quelques points 
définis de synapsis régional comme Cooper (1944) l’observe chez 
Olfersia. Au contraire les homologues ne se désapparient faiblement 
qu’a la métaphase et au début de l’anaphase pour se réapparier active- 
ment en fin d’anaphase. GRELL (1946) a constaté des faits trés ana- 
logues dans les mitoses somatiques diploides de Culex. Les métaphases 
somatiques des larves 292 aussi bien que 64 montrent les mémes 
formules chromosomiennes: 3 paires en V sensiblement de la méme 
taille, et une paire de chromosomes en batonnets plus courts qu’un 
bras des V (fig. 4b). L’évolution méiotique montrera que ces petits 
chromosomes en batonnets sont les hétérochromosomes, mais rien dans 
la mitose somatique des 664 ni dans la spermatogénése ne permet de 
distinguer morphologiquement le X de l’Y. Contrairement aux auto- 
somes, ces hétérochromosomes pourtant de méme taille ne montrent 
aucun appariement lorsqu’ils s’individualisent aux prophases mi- 
totiques. 

Méiose. — Contrairement aux autres espéces étudiées, le testicule 
des nymphes n’évolue pas dans son ensemble. Les poussées méiotiques 
se font par petites plages d’une vingtaine de cellules et les deux divi- 





Fig. 4. Rhymosia fenestralis. 


a grand neuroblaste de larve g: prophase; 6 grand neuroblaste de larve ¢: métaphase; ¢ spermato- 
génése, début de prophase I; d fin de prophase I; e métaphase I en vue polaire; /, g fin de métaphase I 
en vue latérale; h, i, 7, k, J anaphase I. 
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sions s’y développent trés rapidement. La premiére image méiotique 
observée (fig. 4c) montre 3 masses indistinctes faiblement colorées, 
saps connexion aucune avec le nucléole; elles correspondent aux 
3 paires d’autosomes appariés. Les hétérochromosomes sont mieux 
définis; l’un (ou son segment hétérochromatique) est accolé au 
nucléole sous la forme d’une petite virgule, tandis que l’autre se mani- 
feste librement dans la caryolymphe avec la méme forme. En fin de 
prophase I les bivalents sont un peu plus condensés (fig. 4d) sans 
étre finement analysables. Ils ont la forme de V trés ouverts et |’on 
peut cependant constater que les deux partenaires accolés sur toute 
leur longueur sont séparés l’un de l’autre dans la région médiane 
centromérienne. Les branches sont boursouflées comme si la technique 
adéquate aux prophases des autres espéces, avait provoqué ici une 
fixation insuffisante. Les hétérochromosomes de ce stade se présentent 
comme deux masses arrondies dépourvues de structure. Aprés ce 
pachyténe atypique sans spiralisation manifeste, on passe rapidement 
& la diakinése caractérisée par une contraction extréme des gemini. 

Le fuseau métaphasique I est trés large; les bivalents s’y distri- 
buent tangentiellement et lés ‘hétérochromosomes se placent générale- 
ment plus 4 l’extérieur (fig. 4¢). Les tétrades trés. ramassées, aussi 
hautes que langes, montrent les branches des homologues paralléles 
dans leurs régions distales. Cette image est rare (fig. 4f, tétrade mé- 
diane). Sans que les centroméres se soient écartés d’avantage, les par- 
tenaires quittent rapidement cette forme biconcave pour une forme 
biconvexe (fig. 4f, tétrade de gauche) et ne sont plus en contact que 
par leur bout terminal. C’est l’aspect général des métaphases de cette 
espéce (fig. 4 g). L’anaphase I est simultanée pour tous les autosomes: 
les branches abandonnent leurs partenaires s’étirent légérement le 
long du fuseau et se rabattent un peu l’une sur l’autre (fig. 4h). La 
suite de la migration vers les. pdéles (fig. 47, j, k, 1) est analogue 4 
celle décrite chez Fungivora guttata, mais les autosomes semblent ici 
se dédoubler plus tandivement en deux chromatides; celles-ci ne sont 
en effet visibles qu’en fin d’anaphase (fig. 4 1). Les hétérochromosomes 
se comportent comme chez les espéces précédentes; ils restent & l’équa- 
teur, ne migrent qu’en fin d’anaphase 4 leurs péles respectifs et leurs 
deux chromatides restent intimement associées. A la télophase I tout le 
stock chromosomien se plaque en calotte polaire sous la membrane 
nucléaire du noyau-fils en formation (fig. 4m). Aprés quoi les chro- 
mosomes floculent. 

L’interkinése est trés bréve; la prométaphase II fait réap- 
paraitre les autosomes sous l’aspect de trois gros filaments ru- 
gueux rectilignes ou en V trés ouverts (fig. 4). L’hétérochromosome, 
beaucoup plus court, est de structure analogue. Un peu plus tard sur 
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Fig. 4a. Rhymosia fenestralis (suite) 
m télophase I; n, 0 prométaphase II; p, g fin de la contraction prométaphasique II; r métaphase IT 
en vue polaire; s métaphase IT en vue latérale; ¢, w anaphase II. 
des autosomes rigides, moins labiles, on peut déceler une organisation 
spirale assez confuse, interrompue dans la région centromérienne mé- 
diane trés étroite (fig. 4 0). L’hétérochromosome est fenidu dans sa por- 
tion proximale. Ultérieurement, les autosomes trés condensés perdent 
leur rigidité et se plient en V plus fermés (fig. 4p); ils montrent 
comme chez Fungivora guttata leurs chromatides paralléles et com- 
pactes en association étroite non seulement par la région centromérienne 
étranglée, mais aussi sur toute la longueur de leurs branches. La ré- 
pulsion des centroméres se manifeste & la fin de la contraction pro- 
métaphasique II (fig. 4 q). Les autosomes apparaissent en vue latérale 
avec un contour quadrangulaire coupé d’un espace cruciforme. L’un 
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des axes (le plus long probablement) correspond 4 la fente de délami- 
nation des chromatides; l’autre 4 l’'axe des deux centroméres. L’*hétéro- 
chromosome qui, lui, est un simple batonnet, ne posséde que la moitié 
de cette structure. La mise au fuseau se fait sous cet aspect et le chro- 
mosome sexuel n’occupe aucune place particuliére par rapport aux 
autosomes (fig. 41r). La métaphase II offre en vue latérale les mémes 
images autosomiennes que la métaphase I, avec des éléments plus 
petits (fig. 4s). L’anaphase II suit aussi la méme démarche qu’a lia 
premiére division mais l’hétérochromosome se divise en méme temps 
que les autosomes. I] a été dit plus haut qu’aucune différence morpho- 
logique ne permettait de distinguer le X de l’Y dans cette espéce. La 
fin de l’anaphase II montre cependant que les hétérochromosomes n’ont 
pas le méme comportement dans leur vitesse d’ascension suivant les 
divisions considérées. Sur certaines images les petits chromosomes 
migrent en méme temps que les autosomes (fig. 4¢), sur d’autres ils 
sont manifestement en avance et arrivent aux pdles les premiers 
(fig. 4 u). Si l’on se rappelle que les petits chromosomes Y des espéces 
précédement étudiées montent toujours plus rapidement que les lots 
autosomiens, on pourrait aussi considérer ici comme les Y les hétéro- 
chromosomes 4 migration précoce et comme X ceux qui ne possédent 
pas ce caractére. Le fuseau s’allonge considérablement avant que les 
noyaux-fils n’entrent en télophase. 


5. Rhymosia domestica. 


J’ai trouvé cette espéce dans le Marasmius oreades, son comporte- 
ment biologique est peu différent de celui de Ja précédente: les larves 
de taille plus grande tissent un double cocon avant de puper et l’imago 
au repos tient la seconde paire de pattes relevées. 

Mitose. — Comme chez Rhymosia fenestralis les mitoses somatiques 
des 292 et des 46 livrent la méme formule chromosomiale dans les 
deux sexes: 7 paires de chromosomes en batonnets. Les différences de 
taille sont peu sensibles et laissent difficilement sérier dans les plaques 
métaphasiques 2 paires plus grandes, 2 paires plus petites et 3 paires 
de longueur moyenne (fig. 5a, b). Tous les chromosomes se fissurent 
précocement et rien ne permet de distinguer le complexe sexuel des 
autosomes. 

Méiose. — Aprés le grand accroissement on trouve dans le noyau 
des spermatocytes I, deux éléments hétérochromatiques inégaux en 
rapport avec le nucléole; ce sont les initiales des hétérochromosomes. 
I,’un bacilliforme, vaguement trisegmenté est inséré apicalement; l’autre 
se termine par une partie volumineuse accolée latéralement 4 la sur- 
face nucléolaire (fig. 5 ¢). Ce stade trés précoce n’est malheureusement 
relié aux suivants par aucun intermédiaire, mais il permet cependani 
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Fig. 5. Rhymosia domestica. 
a, b métaphase de grands neuroblastes de larves ¢ et 9; ¢ spermatogénése, début de prophase I, con- 
densation des hétérochromosomes; d@. ¢ prophases I plus avancées; f fin de prophase I, g diakinése; 
h métaphase I en vue polaire. 
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de constater que les hétérochromosomes X et Y (ou leurs segments 
hétérochromatiques) nés au contact de la substance nucléolaire sont 
différents l’un de I’autre 4 leur apparition bien que les métaphases 
mitotiques et méiotiques les montrent morphologiquement identiques. 
Cette disparité se retrouve, mais plus discréte, 4 un stade ultérieur 
pachyténique (fig. 5d et e). Les hétérochromosomes plus condensés 
que les autosomes se présentent l’un sous la forme d’une série de trois 
sphérules chromatiques jointives (et dérive sans doute de 1]’élément 
trisegmenté du stade précédent); l’autre au contraire rappelle assez mal 
l’aspect sous lequel il se manifeste initialement. Ce second hétéro- 
chromosome est toujours formé de deux fractions inégales séparées par 
toute l’épaisseur du nucléole; la plus petite, entiére, et la plus grosse 
composée de deux éléments sphérulaires; ces deux fractions se rap- 
procheront progressivement l’une de l’autre au cours de la prophase. 
Sur les 6 bivalents libres dans la caryolymphe on peut observer une 
pachyténie assez nette: les associés sont largement enroulés l'un 
autour de l’autre et quelques-uns d’entre eux montrent parfois une dif- 
férenciation hétérochromatique proximale visible. 

Le nucléole disparait en fin de prophase I et libére dans l’aire 
nuciéaire deux hétérochromosomes qui sont maintenant parfaitement 
- identiques (fig. 5f). Sur ces images prométaphasiques les partenaires 
présentent entre eux un large intervalle montrant plus manifestement 
encore dans cette espéce que dans les autres que la méiose de la 
famille ne s’accompagne d’aucun chiasmata. Chaque chromosome, auto- 
some comme hétérochromosome, est parcouru dans toute sa longueur 
par un petit nombre de varications confuses. A des degrés divers les 
associés possédent une petite téte proximale bien définie, raccordée au 
reste par un col effilé; de plus ces régions centromériennes proximales 
sont plus fortement écartées l’une de J’autre que les branches chromo- 
somiales. Cette structure s’accentue encore 4 la diakinése (fig. 5 g). 

A la métaphase I les 6 paires et les 2 hétérochromosomes se dis- 
posent en couronne équatoriale (fig. 5h). La contraction diakinétique 
s’accentue pendant la métaphase I; les vues latérales de ce stade 
montrent des gémini en diplocoques et des hétérochromosomes sphé- 
riques (fig. 5i). La migration anaphasique commence trés vite et se 
manifeste en premier lieu sur les tétes d’une paire autosomienne. Puis 
la région centromérienne de chaque partenaire s’effile en pointe 
(fig. 5 7) dirigée vers son péle respectif avant que les chromosomes ne 
se couchent sur le fusedu en prenant une forme d’abord ovoide 
(fig. 5 k) devenant sphérique lorsqu’ils atteignent les régions polaires 
(fig. 51, m, n). Les hétérochromosomes se comportent comme chez les 
autres espéces de Mycetophilides et ne commencent leur ascension 
qu’en fin d’anaphase I (fig. 5 m, n). La division des chromosomes-fils 








Morphologie et comportement des chromosomes, etc. 155 





Fig. 5a. Rhymosia domestica (suite). 
i, 7 fin de métaphase I en vue latérale, k début d’anaphase I; 1, m, n anaphase; o noyau prétélophasique 
I en vue polaire; p interphase; g prophase II; r métaphaseII; s anaphase II. 


en chromatides n’apparait que sur les noyaux prétélophasiques; elle 
est discréte et n’affecte pas l’hétérochromosome (fig. 50). Aprés quoi 
les chromosomes, y compris le sexuel, floculent partiellement (fig. 5 p). 

A la suite de cette bréve et incompléte interkinése la prophase II 
montre des autosomes complétement fissurés longitudinalement et un 
hétérochromosome compact (fig. 5q) sur lequel on retrouve les trois 
segments du début de la premiére division. Aucune paire de chroma- 
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tides autosomiennes ne posséde la différenciation proximale et 
lécartement des régions centromériennes observés 4 la prométa- 
phase I. La fin de la seconde division ressemble 4 la phase cor- 
respondante de la premiére (contraction métaphasique poussée, chro- 
mosomes en diplocoques 4 la plaque équatoriale) (fig. 5r). Sur toutes 
les images observées l’anaphase n’est marquées par aucune avance de 
l’hétérochromosome; dans cette espéce le Y se comporte donc comme 
le X et comme les autosomes 4 la seconde division (fig. 5 s). 


6. Exechia speciosa. 


Ce Mycetophilide semble étroitement lié & quelques espéces de cham- 
pignons appartenant au genre Ramaria. Les larves adultes quittent le 
champignon et pupent dans "humus aprés avoir tissé un cocon trans- 
parent. L’imago, comme celui de Rhymosia domestica tient au repos 
la seconde paire de pattes relevée. 


Fig. 6. Ezechia speciosa. 
a, 6 métaphases de grands neuroblastes des Jarves dg et 2; e spermatogénése, fin de prophase I. — 
Brachypeza radiata. d spermat h I en vue polaire. — Fungivora unipunctata. 
e métaphase " spermatogoniale en vue polaire. 





Mitose. — Les métaphases somatiques observées dans les grands 
neuroblastes donnent comme autosomes une paire de V et 4 paires de 
batonnets dont deux plus grandes et deux plus petites qu'une branche 
des V. Le complexe sexuel 992 montre deux petits X en batonnets, 
plus petits que la moitié des plus courts autosomes; le Y des 66 est 
granulaire et déja dédoublé en deux chromatides (fig. 6 a, b). 

Méiose. — Les larves de cette espéce sont trés difficiles 4 élever et 
supportent mal les variations hygroméiriques au moment de la nym- 
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phose. De plus elles sont abondamment parasitées par des larves d’Hy- 
ménoptéres Ichneumonides appartenant au genre Leptocryptus. A cela 
prés qu’un autosome est en V, la méiose se déroule exactement comme 
chez Fungivora fungorum et pour cette raison elle ne sera pas figurée 
en détail. C’est particuliérement aux stades prophasiques pendant les- 
quels les autosomes sont encore réunis par leurs extrémités. proxi- 
males que les images sont absolument superposables dans les deux 
espéces. Un peu plus tard, aprés l’individualisation des chromosomes, 
on voit identiquement les quatre bivalents en batonnets largement fis- 
surés dans leur région centrosomienne, tandis que le bivalent en V 
n’est que la duplicature de celle des batonnets (fig. 6c). Ceci montre 
clairement que la structure du V de cette espéce dérive directement de 
lassociation proximale de deux batonnets (comparer avec fig. 3f, g). 
L’hétérochromosome X qui.s’isole en prophase du complexe chromo- 
centrique passe par les mémes états que celui de Fungivora fungorum. 


7. Brachypeza radiata. 


Les larves de cette grande espéce de Mycétophilide mon encore 
signalée en France furent recueillies dans un Pleurote (Pleurotus 
ostreatus) poussé sur une souche en bordure de la forét de Coulonges 
(Orne). Longues de 15 & 20 mm. leur coloration rosatre est due 4 la 
pigmentation des corps graisseux. Comme certainés larves de Ceroplatus 
et de Sciophila elles laissent derriére elles une trainée visqueuse 
analogue 4 la bave des limaces. 

La nymphose a lieu dans la mousse aprés que les larves aient filé 
longuement (4 & 5 jours) un cocon double: J’externe grossier épais et 
parcheminé, l’interne délicatement feutré. Le moustique sort une 
dizaine de jours aprés; il porte au repos la seconde paire de pattes 
relevées. 

L’assortiment chromosomien de cette espéce est identique 4 celui 
d’Exechia speciosa: une paire de V, quatre paires de batorinets pour 
les autosomes, un X en batonnet égal 4 la moitié des plus petits auto- 
somes, un Y punctiforme. Cette identité se retrouve & la méiose ou les 
prophases sont en tout point semblables et se déroulent suivant le mode 
Fungivorum fungorum. La fig. 6d donne une vue polaire prométa- 
phasique de la premiére division (la comparer avec 3h). 

8. Fungivora unipunctata. 

Je n’ai trouvé qu’une fois cette espéce assez rare dans un Antholoma 
clypeatum, champignon peu fréquent lui aussi. Les larves sont trés 
vives, trés photophobes. Aprés l’abandon du champignon elles circulent 


activement plus d’une journée avant de filer lentement (2 a 3 jours) 
un double cocon ténu et lache. 
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Mitose. — Les cinéses des grands neuroblastes livrent des images 
métaphasiques identiques dans les deux sexes: 7 paires de batonnets 
dont 6 subégales et une grande toujours disjointe atieignant une taille 
presque double. , 

Chez les 36, les mitoses goniales (fig. 6 d) sont terminées depuis 
plusieurs jours lorsque les larves quittent le champignon. 

Méiose. — Cette précocité dans l’évolution de la gonade larvaire du 
male retentit sur l’époque de la spermatogénése qui est elle aussi lar- 
vaire et se déroule pendant le tissage du cocon. Elle est complétement 
terminée & la mue nymphale et cette exception, la seule recontrée 
jusqu’ici chez les Mycétophilides ot la spermatogénése se déclenche 
de 10 & 24 heures aprés la mue nymphale, m’a couté l’observation de 
la prophase et de la métaphase de la premiére division. La fin de la 
méiose est banale et ne nécessite aucune figuration. 


Ill. Partie générale. 
1. La formule autosomienne des Mycétophilides. 


Les formules chromosomiennes établies dans la partie spéciale de ce 
travail ainsi que celles déterminées par FROLOwA ont été groupées 
dans le tableau I. 





Assortiment chromosomien 





Espéces Forme 
nombre n = 





Autosomes Hétérochromosomes 





Tribu. Exechiini 


Genre Exechia 


E. indecisa 6+ X(Y) Pel ils 1 (J) 

EF. speciosa 5 + X(Y) ‘GF o() 
Genre Ehymosia 

R. domestica 6+ X(Y) Bie be Fes | I (1) 

R. fenestralis 3+ X(Y) Vv ov 1 (1) 
Genre Brachypeza 

B. radiata * 5+ X(Y) Vittl 1 (1) 


Tribu Fungivorini 


Genre Fungivora: :, 
F: fungorum 6+,X 
F. lineola 64+:X 
F. unipunctata 6+ X(Y) 

F. guttata 34+xX 

F. blanda 3+xX 
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Ces formules se rapportent & 10 espéces et 4 genres. Des con- 
clusions trés générales concernant la famille entiére ne peuvent évidem- 
ment pas en étre tirées si l’cn sait que les Mycétophilides comprennent 
au moins 150 genres. Mais d’aprés les relations entre le nombre et la 
forme des autosomes, on constate néanmoins que la régle de 
ROBERTSON (1916) s’applique parfaitement. Dans les nombres 
haploides les plus élevés (6) les chromosomes sont en batonnets (Ez- 
echia indecisa, Rhymosia domestica, Fungivora fungorum, F. lineola, 
F. unipunctata). Dans les nombre les plus bas (3) les chromosomes 
sont en V (Rhymosia fenestralis, Fungivora guttata, F. blanda) et le 
nombre des branches des V correspond exactement au nombre des 
batonnets. Exechia speciosa et Brachypeza radiata qui possédent un 
chromosome en V et 4 en bétonmets restent aussi dans la régle et 
montrent le passage des espéces & chromosomes en bftonnets aux 
espéces &4 chromosomes en V. En étendant le nombre des investigations 
on arriverait certainement 4 trouver des Mycétophilides dont le caryo- 
type haploide serait de deux V et deux bAtonnets. 

Le mécanisme du passage de deux batonnets & un V est facilement 
compréhensible en le reliant & des processus de translocation réci- 
proque. Si l’on accepte que les chromosomes en batonnets ont un 
centromére subterminal et possédent en conséquence un second bras 
trés court et hétérochromatique, on comprend comment par transloca- 
tion réciproque 4 brisures juxtacentromériennes entre le petit bras 
d’un chromosome en batonnet et le grand bras d’un autre, il puisse 
résulter un grand V possédant toute l’euchromatine des deux ba- 
tonnets originels et un minuscule V réduit aux deux bras couris, 
donc inertes pouvant étre perdu sans dommage au cours de |’évolu- 
tion de l’espéce. Cette conception générale du chromosome en batonnet 
présentant toujours un second bras trés court de l’autre cété du 
centromére n’est pas unanimement acceptée: Elle est restreinte par 
MATTHEY quia recensé derniérement (1945) les exemples de chromo- 
somes & insertion terminale. Mais dans certains cas considérés comme 
définitifs, o1 les chromosomes avaient été décrits comme télomitiques, 
par exemple chez les Acrididae (WHITE, 1941) des recherches ulté- 
rieures (COLEMAN, 1943) ont montré qu’il existait toujours un second 
bras de taille variable, confirmant ainsi V’hypothése ancienne de 
NAWASCHIN (1912) qui supposa le premfier que !’on croyait télo- 
mitiques les chromosomes en batonnets parce que le petit bras passait 
inapergu soit par sa petitesse, soit & cause d’une fixation défectueuse. 
I] semblerait,en étre:. ainsi. chez les Mycétophilides étudiés aussi bien 
pour les hétérochromosomes que pour les autosomes: Le centromére 
des X de: Pungivora guttata et de F. fungorum est trés nettement inter- 
calaire (figs. 1, 3) il en est de mémé pour. celui des autosomes de 
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Rhymosia domestica (fig. 5) mais les batonnets des autres espéces ne 
permettent pas une réponse décisive. 


Cette explication cytologique d’un cas simple de la régle de 
ROBERTSON donne une idée des possibilités d’évolution numérique de la 
formule chromosomienne 4 l’intérieur d’une famille. Mais c’est une 
notion forcément incompléte car elle ne se rapporte qu’au caryotype 
global et ne tient nullement compte de tous les changements intra ei 
interchromosomiens pouvant modifier l’alignement méme des génes 
dans des chromosomes de méme forme générale.* 


2. Les Hétérochromosomes: leurs rapports avec le nucléole. 


A Vopposé des autosomes, des différences notables se manifestent 
entre les tailles absolues et relatives des hétérochromosomes. Elles sont 
la preuve visible des échanges interchromosomiens de substance, ayant 
présidé 4 la ségrégation des espéces. Le X est toujours un batonnet 
plus long que les autosomes chez Fungivora unipunctata, aussi long 
chez Rhymosia domestica et les quatre autres espéces de Fungivora. 
notablement plus court chez Exechia speciosa, Rhymosia fenestralis et 
Brachypeza radiata. L’hétérochromosome Y est de ‘beaucoup 
le plus variable du binéme sexuel. Il est généralement punctiforme: 
Exechia speciosa, Fungivora fungorum, F. lineola, F. guttata, F. 
blanda, mais peut aussi atteindre la taille du X: Rhymosia domestica, 
R. fenestralis, Brachypeza radiata, F. unipunctata. Ceci m’améne a 
supposer que la désignation donnée par FROLOWA (1929) pour le 
complexe sexuel de Exechia indecisa pourrait étre probablement in- 
versée. Cet auteur n’a pas vu les mitoses somatiques 99 et considére 
comme X l’hétérochromosome coudé en J uniquement d’aprés l’ob- 

* L’analyse précise des chromosomes géants des glandes salivaires de 
larves d’hybrides obtenus par croisement d’espéces de Drosophiles ayant 
méme formules chromosomiennes ont montré que les «écarts» entre les races 
ou les espéces croisables étaient d’importances cytologiques trés diverses. 
Le plus souvent il s’agit d’inversions simples, intrachromosomiennes : 2 entre 
les races A et B de Drosophila pseudoobscura; 1 grande combinée 4 une 
multitude de petites d’une amplitude de quelques disques échelonneés tout 
au long des bras chromosomiaux, entre D. melanogaster et D. simulans 
(PATaU 1935, HorToN 1939). Parfois les inversions sont nombreuses et se 
compliquent de translocations de telle sorte qu’il se produit des segments 
chromosomiens n’ayant plus rien d’homologue comme chez D. pseudoobscura 
et D. miranda (DoBzHANSKY. et TAN 1936). Enfin des modification inter- 
chromosomiques peuvent venir se superposer aux précédentes de telle 
sorte que les chromosomes soit disant homologues des deux espéces ne possé- 
dent plus que de rares et courts secteurs appariables: D. azteca et D. atha- 
basca (BAUER et DoBZHANSKY 1937). Au dela de ces cas limites les chromo- 
somes n’ont plus rien de commun et l’hybridation est impossible. 
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servation des mitoses 6 6. Jusqu’ici on ne connait aucun X en forme 
de J chez les Nématocéres (WOLF, 1941). 

A cette variabilité morphologique s’oppose une réelle unité de com- 
portement. Comme le montrent les prophases hétérotypiques, les hétéro- 
chromosomes sont de nature hétérochromatique. I] s’agit d’une hétéro- 
pycnose positive au sens de WHITE (1935), restant de méme signe pendant 
tout le cycle nucléaire mitotique et méiotique. La difficulté d’analyse 
des noyaux des glandes salivaires ne permet pas de dire si cette hétéro- 
pycnose affecte la totalitéde la longueur des hétérochromosomes, mais 
des images comme celles de Rhymosia domestica (fig. 5) suggérent 
Yidée que dans cette espéce au moins il existe dans le X et le Y des 
petites régions euchromatiques intercalées entre les quelques gros blocs 
hétérochromatiques. Cette notion avait déja été exprimée par WHITE 
(1940) sur un plan général tandis que DARLINGTON et La Cour (1940) 
la confirmaient chez Trillium. N’ayant pas utilisé de prétraitement 
«dérouleur » au cyanure, il n’est pas possible de savoir si ces segments 
i hétéropycnose positive sont simplement spiralisés comme les X vus 
par COLEMAN (1943) chez certains Acrididae ou bien au contraire s’ils 
sont formés d’hétérochromatine moins hautement organisée et géné- 
ralement inerte comme c’est le cas pour le Y de Drosophila melano- 
gaster ou les chromosomes B du Mais et du Sorgho (DARLINGTON, 
1942). Quoi qu'il en soit, la comparaison de deux hétérochromosomes 
de Rhymosia domestica aux stades méiotiques précoces est instructive 
car elle permet de saisir des différences structurales entre le X et le Y, 
différences portant sur les importances relatives des parties hétéro- 
pycnotiques; aprés la condensation métaphasique cette distinction de- 
vient impossible: les constrictions disparaissent et les deux ‘hétéro- 
chromosomes deviennent compacts et de méme longueur. 

A laube des prophases méiotiques les hétérochromosomes sont 
déja condensés et restent en relations étroites avec le nucléole jusqu’a 
la disparition de ce dernjer. Il semble donc qu’a l’interphase pendant 
laquelle s’organise le nucléole, celui-ci et les. chromosomes sexuels 
soient intimement associés. En fait cette association est plus qu’une 
attraction spécifique: les images observées chez Fungivora guttata 
(fig. 11, c), F. fungorum (fig. 3d, e), Rhymosia domestica (fig. 4 c, 
d, e) ‘indiquent que la constriction proximale du X chez ces espéces doit 
fonctionner comme organisateur nucléolaire; il semble en étre de 
méme pour les Y de Rhymosia domestica. Ainsi se vérifie opinion de 
RIBBANDS qui supposait (1941, p. 426) que «there are specific nucleo- 
lar attachements in those sex chromosomes which appear to be wholly 
or partly embedded in nucleolar material». Dans certains cas le com- 
plexe chromocentrique prophasique est: enrichi des parties centro- 
mériennes des autosomes qu’elles soient médianes ou distales 
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(fig. 3d, e). C'est la prolongation d’une architecture dé repos assez 
répandue dans les noyaux des Diptéres et devenue permanente dans 
ceux des glandes salivaires de beaucoup d’espéces. 

On serait tenté de conclure que cette attraction mutuelle inter- 
kinétique des hétérochromosomes et de certaines parties autosomiennes 
est conditionnée uniquement par l’existence d’hétérochromatine car le 
seul cas qui échappe 4 cette disposition: Rhymosia fenestralis ne 
‘semble posséder aucune hétérochromatine aux premiéres phases de 
condensation des bivalents (fig. 4c). Mais la preuve formelle ne 
saurait étre donnée que par l’observation des chromosomes des glandes 
salivaires. Et méme dans des noyaux de ce dernier type, BAUER (1936) 
a montré chez les Chironomides que l’existence d’hétérochromatine 
n’imposait nullement la réunion chromosomiale. Un réle qui semble 
nié par RIBBANDS (op. cit.) doit pourtant étre joué par le nucléole dans 
cette association. Durand les phases de repos s’intercalant parfois 
entre la division hétérotypique et homéotypique (fig. 3p; 40) le 
nucléole n’est jamais reconstitué et les chromosomes de la prophase I] 
naissent séparés les uns des autres, ce qui semble indiquer pour le 
moins que les phénoménes physico-chimiques qui président 4 la for- 
mation du nucléole (CASPERSSON, 1941) aux interkinéses normales, in- 
duisent aussi des attractions entre le nucléole en formation et les por- 
tions centrosomiennes, hétérochromatiques des autosomes. 


3. La méiose des Mycétophilides. 


Les recherches de WoLF (1941) ont montré qu’il existe deux types 
méiotiques distincts chez les Nématocéres et que cette coupure cyto- 
logique se doublait d’une coupure systématique. Tous deux s’écartent 
du procédé mitotique classique par la suppression des stades figurés 
leptoténes et zygoténes; suppression due en partie 4 l’attraction intense 
des homologues se manifestant également 4 la mitose somatique chez 
les Diptéres. Un des types, le normal, se caractérise par la présence de 
‘chiasmata entre les gemini et par une accélération des phénoménes 
cinétiques dans les régions centromériennes (écartement précoce des 
centroméres, contraction chromosomienne poussée & leur voisinage). 
Dans l’autre type, sans chiasmata, les phénoménes cinétiques sont en 
retard dans les régions centromériennes: la séparation des associés 
apparait d’abord aux extrémités distales. 

Chez les Mycétophilides étudiés, les formes purement mitotiques des 
bivalents de la métaphase I confirme l’absence de chiasmata supposée 
déja par WoLF d’aprés les figures de FROLOWA. Mais les particularités 
qui accompagnent la méiose sans chiasmata semblent ici moins im- 
pératives. Le caractére cytologique le plus général chez les Mycéto- 
philides parait justement étre la séparation initiale des centroméres 
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homologues pendant la prophase méiotique, et son extension ultérieure 
et progressive aux régions chromosomiennes distales. C’est d’aprés 
WoLrF une particularité de la mitose avec chiasmata bien que les 
figures données par cet auteur pour Thaumalea testacea (fig. 21, a—p) 
montrent des bivalents affectés par un écartement proximal intense 
sans qu’aucun chiasmata ne soit visible. Tout comme GRELL (1946) le 
note chez Culex, et que HuGHES-SCHRADER (1943) l’observe dans un 
certain nombre d’espéce de Mantides sans chiasmata, les forces res- 
ponsables de la répulsion mutuelle des centroméres existent en eux- 
mémes sans aucune relation avec une position quelconque du chromo- 
some dans le noyau et sans orientation préalable en rapport avec la po- 
sition des centrosomes ou le futur axe du fuseau. 

Le comportement des chromatides soeurs de chaque dyade est assez 
variable suivant les espéces. Elles apparaissent généralement au cours 
de la métaphase I. Entre l’anaphase I et la métaphase II elles peuvent 
s’écarter complétement l’une de l’autre par leurs extrémités distales: 
Fungivora fungorum (fig. 30) ou bien rester paralléles: Rhymosia 
domestica (fig. 5 p), mais leurs centroméres ou bien ne sont pas encore 
séparés ou bien restent étroitement associés qu'il y ait eu ou non 
interkinése avec phase dispersée des chromosomes. 

Aucun appariement des hétérochromosomes, méme fugace, ne peut 
s observer que ce soit & la mitose ou & la méiose. Méme dans les cas 
didentité morphologique métaphasique parfaite entre les deux re- 
présentants du binéme sexuel, l’arrangement équatorial est toujours 
irrégulier et connaissant l’intense synapsis somatique entre les auto- 
somes homologues on peu conclure ou bien qu’il ne doit plus exister 
chez les Mycétophilides aucune région homologue entre le X et le Y 
ou bien que les forces de répulsion entre les hétérochromosomes sont 
supérieures aux forces d’appariement. Un autre comportement re- 
marquable des chromosomes sexuels est la post-hétérokinése trés tar- 
dive, assez générale chez les Diptéres. Ces univalents s‘intégrent sé- 
parément et comme les bivalents dans la couronne métaphasique 
(quand le Y est punctiforme il est généralement intrafusoriel), mais 
restent & l’équateur pendant presque toute l’anaphase; leur montée 
vers les péles est tardive et ne débute qu’avec l’allongement du fuseau, 
la préréduction est de régle. Quel que soit le jeu des forces en présence 
il est clair que l’anaphase retardée des hétérochromosomes tient de prés 
ou de loin & l’abondance de leur hétérochromatine dont l’inertie em- 
pécherait tout appariement des secteurs euchromatiques homologues 
s'il en existe. Chez Olfersia Cooper (1944) constate que le X et le Y 
s’apparient en quelques points et migrent avec les autosomes. WOLF 
(1941) avait fait des constatations analogues pour les’ petits chromo- 


somes sexuels de Scatopse et de Thaumalea. 
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Résumé. 


1. Les prophases mitotiques spermatogoniales et somatiques con- 
firment a des degrés divers.cette tendance générale des Diptéres 4 |’ap- 
pariement somatiques des homologues. 

2. Les variations dans le nombre et la forme des autosomes ré- 
sultent vraisemblablement de combinations simples selon la régle de 
RosERTSON. Le nombre autosomial diploide de départ semble étre de 
6 paires de batonnets atélomitiques 4 faible indiviidualité, décompo- 
sables en 3 groupes de 2: paires de longueur décroissante. On le trouve 
chez Exechia indecisa, Rhymosia domestica, Fungivora fungorum, F 
lineola, F. unipunctata. Le terme extréme de |’évolution et de la simpli- 
fication du caryotype est réalisé par 3 paires de V: Rhymosia fenes- 
tralis, Fungivora guttata, F. blanda. Un type intermédiaire: Exechia 
speciosa, Brachypeza radiata posséde une paire de V et 4 paires de 
batonnets. 

3. La spermatogénése de Fungivora unipunctata termine la vie lar- 
vaire. Au contraire chez toutes les autres espéces la méiose du male se 
place dans les deux premiers jours de la vie nymphale. 

4. La méiose des espéces de Mycétophilides étudiées manifeste dés 
le post-pachyténe et malgré l’absence de chiasmata, une répulsion entre 
les régions centromériennes des associés. 

5. Le complexe sexuel est essentiellement variable suivant les 
espéces. Le X a toujours la forme d’un batonnet plus’ petit ou plus 
grand que les autosomes. Les différences portent sur le Y qui est ou 
punctiforme ou de méme taille que le X. A la méiose ces hétéro- 
chromosomes sont toujours préréduits. 

6. Pendant les phases de repos prémitotiques et préméiotiques (sauf 
a linterphase hétéro-homéotypique) les hétérochromosomes sont 
fortement associés au nucléole et ce dernier parait sécrété par un or- 
ganisateur situé dans la portion proximale du X. Les extrémités proxi- 
males des autosomes s’associent parfois au complexe chromocentrique. 
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